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Die fortschreitende globale Industrialisierung, das Bevo¨lkerungswachstum und die damit ver-
bundene Nutzung von natu¨rlichen Ressourcen hat oft massive negative Auswirkungen auf die
betroffenen O¨kosysteme. Klimavera¨nderungen und Umweltkatastrophen in bisher unbekann-
tem Ausmaß sind Folgen des menschlichen Eingriffes in das o¨kologische Gleichgewicht der Erde.
Treibhauseffekt und globale Temperaturerho¨hung sind nur zwei der Konsequenzen, die zu einem
großen Teil dem menschlichen Eingriff in die Natur zuzuschreiben sind.
Es zeigt sich, daß fu¨r die Aufrechterhaltung des globalen o¨kologischen Gleichgewichtes die Wa¨lder
der Erde eine der wichtigsten Rollen spielen. Sie bedecken mit 36 000 000 km2 ein Viertel der
gesamten Landoberfla¨che der Erde und sind neben den Ozeanen die gro¨ßten O¨kosysteme. Die
475 bis 825 Milliarden Tonnen in ihnen gebundener Kohlenstoff stellen den gro¨ßten oberirdischen
Kohlenstoffspeicher dar (Deutscher Bundestag, 19901). Eine weitere drastische Reduzierung be-
waldeter Fla¨chen und der damit verbundenen Freisetzung von Kohlenstoff in Form von Kohlen-
dioxid wu¨rde die klimavera¨ndernden Effekte zweifellos versta¨rken. Momentan wird die ja¨hrliche
Freisetzung von Kohlenstoff und dessen Eintrag in die Atmospha¨re auf knapp sieben Milliar-
den Tonnen gescha¨tzt. Hiervon gehen 20% auf die globale Waldvernichtung zuru¨ck (Deutscher
Bundestag, 1994).
Neben diesen global relevanten Fakten stehen weitere Gru¨nde, die die Wa¨lder schu¨tzenswert und
eine nachhaltige Nutzung unbedingt erstrebenswert machen. Der Wald ist Holz- und Nahrungs-
lieferant, wirkt als regionaler Klimaregulator, verhindert Erosion und dient als Wasserspeicher.
Besondere Bedeutung bekommt der tropische Regenwald zusa¨tzlich durch seine enorme bio-
logische Artenvielfalt. Es wird angenommen, daß von den insgesamt existierenden Arten 50
bis 75%, nach einigen Scha¨tzungen sogar 90%, in den tropischen Feuchtwa¨ldern heimisch sind
(Terborgh, 1993).
Die globale Ausbreitung tropischer Regenwa¨lder umfaßte 1990 ca. 18 000 000 km2. Das entspricht
etwa 13% der Landoberfla¨che der Erde. Kennzeichnend fu¨r tropische Klimate ist neben der
gleichbleibend hohen Temperatur mit einem Monatsmittel u¨ber 18◦C eine hohe Niederschlags-
menge von u¨ber 100 mm Niederschlag pro Monat mit wenigen oder keinen Trockenperioden.
Landregionen mit diesen klimatischen Gegebenheiten entsprechen den drei Verbreitungsgebie-
ten von Regenwald: Su¨d- und Mittelamerika, Zentralafrika und Su¨dostasien in einem Gu¨rtel von
1Alle nachfolgenden Angaben im Kapitel 1 sind diesem Bericht entnommen, soweit sie nicht anders gekenn-
zeichnet sind.
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etwa 40◦ geographischer Breite um den A¨quator (Whitemore, 1993). Durch eine Verringerung
des globalen Waldbestands und der daraus resultierenden Klimavera¨nderung ist zu erwarten,
daß die Gebiete, in denen Regenwa¨lder wachsen ko¨nnen, weiter drastisch abnehmen (Alcamo,
1994).
Insbesondere die Verringerung der Tropenwa¨lder durch Holzeinschlag, Brandrodung, Wander-
feldbau und Besiedelung mit der damit einhergehenden Vernichtung ganzer Tier- und Pflanzen-
arten bedarf fu¨r eine langfristig nachhaltige Erhaltung des Lebensraums Regenwald entschei-
dender Vera¨nderungen (Terborgh, 1993; Whitmore, 1993; Deutscher Bundestag, 1990). Nach
Scha¨tzungen der Erna¨hrungs- und Landwirtschaftsorganisation der Vereinten Nationen (FAO)
aus dem Jahr 1990 werden ja¨hrlich etwa 169 000 km2 tropischer Wa¨lder mit steigender Tendenz
vernichtet (Riswan und Hartanti, 1995). Bei Anhalten dieser Entwicklung werden die meisten
tropischen Wa¨lder im Laufe des na¨chsten Jahrhunderts zersto¨rt sein.
Regenwa¨lder sind fu¨r ein weitgehend unvera¨ndertes Bestehen des globalen o¨kologischen Gleich-
gewichtes jedoch unverzichtbar.
1.2 Arbeitsansatz
Bei der Bewirtschaftung von Wa¨ldern kann durch sorgfa¨ltige Planung die Holznutzung so gestal-
tet werden, daß das betroffene O¨kosystem Wald die Mo¨glichkeit zur nachhaltigen2 Regeneration
erha¨lt. Hierfu¨r ist ein gutes Versta¨ndnis der grundlegenden Prozesse der Waldwachstumsdyna-
mik unerla¨sslich. Im Zuge derartiger Untersuchungen wird bei borealen Wa¨ldern seit la¨ngerer
Zeit von einer Wachstumsabscha¨tzung Abstand genommen, die aufgrund von Ertragstafeln le-
diglich das Bestandsverhalten der Vergangenheit in die Zukunft extrapoliert und dem Wandel
der Umweltbedingungen und des Klimas keine Rechnung tra¨gt. Fu¨r die forstwirtschaftliche Pla-
nung wird vermehrt auf Modellierung und Computersimulation zuru¨ckgegriffen (Botkin et. al.,
1972; Shugart, 1984). Mit ihrer Hilfe ist es mo¨glich, langfristige Entwicklungstendenzen unter
variablen Bedingungen abzuscha¨tzen. Versuche zur Modellierung von Regenwa¨ldern geho¨ren
ausschließlich der ju¨ngeren Vergangenheit an (Bossel, 1991; Vanclay, 1994). Dies ist unter ande-
rem darauf zuru¨ckzufu¨hren, daß Felddaten aus tropischen Wa¨ldern in ausreichendem Umfang fu¨r
Modellierungszwecke lange Zeit nicht zur Verfu¨gung standen. Weiterhin ist im Unterschied zu
bewirtschafteten Wa¨ldern der gema¨ßigten Breiten, die oftmals aus gleichaltrigen Monokulturen
ohne interspezifischer Konkurrenz bestehen, ein Merkmal von Regenwa¨ldern ihre hohe Arten-
vielfalt und das daraus resultierende komplexe Wirkungsgefu¨ge zwischen den Lebewesen. Eine
Systembeschreibung der Wachstumsdynamik des zu betrachtenden Tieflandregenwaldes findet
sich in Kapitel 2.
Somit unterscheiden sich auch die Modellansa¨tze zur Simulation von gema¨ßigten bzw. tropi-
schen Wa¨ldern in einigen Punkten grundlegend (Vanclay, 1994; Shugart, 1984). Eine explizite
Standorterfassung jedes einzelnen Baumes sowie der Betrachtung na¨chster Nachbarn (Busing,
1991) ist in Regenwa¨ldern ebenso schwer mo¨glich wie eine detailierte Artenaufschlu¨sselung (Shu-
gart, 1984). Durch die Betrachtung des wachstumstreibenden Prozesses, der Sukzession, und die
Reduzierung auf qualitativ unterschiedlich wachsenden Artengruppen (Ong und Kleine, 1995),
ist der Wachstumsprozeß von tropischen Regenwa¨ldern jedoch gut zu modellieren (Bossel und
Krieger, 1991, 1994; Huth et. al, 1996; Vanclay, 1994). Die Reduzierung derartiger Modelle auf
Lichtkonkurrenz benachbarter Ba¨ume unter bewußter Vernachla¨sigung von Wasser- und Na¨hr-
stoffkreisla¨ufen fu¨hrt zu ausreichend genauen Ergebnissen. Ein Wachstumsmodell, das neben
2In diesem Zusammenhang ist Nachhaltigkeit so zu verstehen, daß sich auf lange Sicht die Artenzusammen-
setzung und -vielfalt bewirtschafteter Wa¨lder nicht grundlegend vera¨ndert.
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den erwa¨hnten Reduktionen die von Richards (1936) erstmalig beschriebene vertikale Schicht-
struktur tropischer Wa¨lder beru¨cksichtigt, ist das Formix-Modell (Huth et al., 1996).
Die nachfolgende Arbeit versucht in Anknu¨pfung an bestehende Grundmuster des Formix-
Modells, die Vorteile von individuenbasierten Modellen (Huston et. al., 1988; Liu und Ashton,
1995; Judson 1994) zu nutzen (z. B. erho¨hte Transparenz der Konkurrenzprozesse, Verringerung
von Mittelungsfehlern). Durch explizite Einzelbaumbetrachtung wird fu¨r jedes Individuum sei-
ne Biomasse und u¨ber geometrische Beziehungen auch Ho¨he, Durchmesser und Blattfla¨che fu¨r
jeden Zeitschritt berechnet. Die dem Baum zuga¨ngliche Lichtintensita¨t ergibt sich aus der Be-
trachtung der Lichtkonkurrenz zu den Nachbarn seines Standortes. Diese hochgradig nichtlineare
Verflechtung wird auf der niedrigsten Ebene eines Individuums betrachtet (DeAngelis und Gross,
1992). Das so entstehende Modell beschreibt die Wechselwirkungen somit ohne auf Aussagen
von Standortmittelwerten zuru¨ckzuzugehen. Neben der Mo¨glichkeit, charkteristische Gro¨ßen
eines gesamten Waldbestands zu betrachten (z. B. Stammvolumen oder Stammzahl), ko¨nnen
auch Fragen der vertikalen Verteilung von Kronenbedeckungen beantwortet werden und somit
ein Beitrag zur in der Fachwelt strittigen Schichtstruktur tropischer Wa¨lder geliefert werden
(Richards, 1952; Terborgh und Petren, 1991). Kapitel 3 beinhaltet eine genaue Beschreibung
des Modells. Es wird das hierbei verwendete Differentialgleichungssystem vorgestellt, sowie die
Teilmodelle fu¨r die einzelnen pflanzenphysiologischen Prozesse beschrieben.
In Kapitel 4 werden die Simulationsergebnisse dargestellt, die sich nach einer Validierung mit
Inventurdaten dreier unterschiedlicher Bestandsaufnahmen eines malaysischen Tieflandregen-
waldes in Sabah (Borneo) ergeben.
Die Parametervariation in Kapitel 5 zeigt auf, wo die Modellbeschreibung auf Parameter emp-
findlich reagiert und eine intensive Datenbeschaffung fu¨r die Qualita¨t der Ergebnisse sinnvoll
ist.
Als Modellanwendung wird die Simulation von Holznutzung untersucht mit dem Ziel, die Auswir-
kungen des menschlichen Eingriffes auf das O¨kosystem in sowohl ra¨umlicher wie auch zeitlicher
Form abscha¨tzen zu ko¨nnen (Kapitel 6).
In Kapitel 7 werden Ergebnisse vorgestellt, die sich bei Simulationen mit einer Modellvariante
ergeben, die die Artenvielfalt zu 22 Artengruppen zusammenfaßt.
Im abschließenden Kapitel 8 werden die Ergebnisse diskutiert und zusammengefaßt. Ein Aus-
blick, der aufzeigt, was fu¨r weitere Analysemo¨glichkeiten das entwickelte Werkzeug bietet, bildet
den Schluß der Arbeit.






In diesem Kapitel wird das zu modellierende o¨kologische System, ein malaysischer Tieflandre-
genwald, beschrieben. Dabei werden nur diejenigen Prozesse beru¨cksichtigt, welche no¨tig sind,
die Wachstumsdynamik in Hinblick auf die Artenzusammensetzung zu beschreiben.
2.1 Immergru¨ner Tieflandregenwald
Der Begriff der Tropen wird heutzutage u¨berwiegend nach der Klimaperiodizita¨t definiert. Zu
ihnen geho¨ren Gebiete, in denen die ta¨glichen Temperaturschwankungen u¨ber den ja¨hrlichen
mittleren Temperaturschwankungen liegen. Die Grenzen der Tropen werden somit von einer
Linie beiderseits des A¨quators gebildet, an der sich die Temperaturschwankungen des Tages und
Jahres gleichen (Deutscher Bundestag, 1990; Lamprecht, 1986).
Die wichtigsten Standortfaktoren fu¨r Vegetationsformationen sind Temperatur, Niederschlag,
Licht und Boden. Fu¨r eine explizite Unterscheidung unterschiedlicher Formationen tropischer
Feucht- wa¨lder werden Klima, Bodenwasser, Bodenqualita¨t sowie die Ho¨henlage herangezogen
(siehe Tabelle 2.1). In Mittelamerika kann mit Hilfe einer nach Holdridge benannten Klassifika-
tionstafel die Vegetation in ihre unterschiedlichen Typen eingeteilt werden (Terborgh, 1993).
Der Begriff Regenwald bezeichnet im klassischen Sinn die immergru¨nen tropischen Tiefland-
feuchtwa¨lder bis zu einer Ho¨he von 800m u¨ber NN. Dieses sind geschlossene, hochsta¨mmige
Wa¨lder im a¨quartorialen Bereich zwischen 10◦ Nord und Su¨d mit ganzja¨hrig hohen, im Jah-
resmittel ausgeglichenen Niederschla¨gen. Immergru¨ne tropische Feuchtwa¨lder bedeckten 1993
noch etwa 7 000 000 km2 Landfla¨che, vor allem im Amazonas-Orinokobecken (amerikanische Re-
genwaldformation), um den Golf von Guinea und im Kongobecken (afrikanische Regenwaldfor-
mation), auf Sri Lanka, im westlichen Indien, in Thailand, Indochina, auf den Philippinen, in
Malaysia, Indonesien, Neuguinea (indomalayische Regenwaldformation) und an der Ostku¨ste
Australiens (Deutscher Bundestag, 1994).
A¨ußeres Kennzeichen der Tieflandregenwa¨lder ist ihr drei- und mehrschichtiger Aufbau (Ri-
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chards, 1936; Terborgh, 1993). Dieser Waldtyp ist mit Abstand die artenreichste auf der Erde
zu findende Pflanzengemeinschaft. Es finden sich bis zu 300 verschiedene Baumarten auf einem
Hektar (Terborgh, 1993). Die gro¨ßten Ba¨ume erreichen Ho¨hen von 45 bis 60m, in Einzelfa¨llen
auch bis zu 70m. Sie stehen einzeln oder in Gruppen, bilden kein geschlossenes Kronendach und
werden daher auch U¨bersta¨nder (emergents) genannt. Die darunterliegende meist geschlossene
Mittelschicht liegt auf einer Ho¨he von etwa 30m. Unter ihr bildet sich je nach Lichtverha¨ltnissen
eine dritte und vierte Schicht kleinerer Ba¨ume. Die Bodenvegetation ist oftmals spa¨rlich und
besteht nur aus dem Jungwuchs der Ba¨ume. Kra¨uter kommen selten oder nur begrenzt auf
Einzelfla¨chen vor (Whitmore, 1993). Obwohl die Art der vertikalen Schichtung in der Literatur
oft bezweifelt wird (Terborgh und Petren, 1991), liefert das Lichtmodell von Terborgh (1993)
einen Erkla¨rungsansatz.
Alle anderen Regenwaldformationen unterscheiden sich von diesem Waldtyp durch einfachere
Strukturen, ein kleineres Spektrum an Lebensformen und geringere Artenzahl.
Aus Gru¨nden der Formulierung sei im weiteren mit Regenwald der in diesem Abschnitt beschrie-
bene immergru¨ne tropische Tieflandregenwald gemeint.






































































Tabelle 2.1: Klassifikation tropischer Feuchtwa¨lder, aus Whitmore (1993).
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2.2 Pionier- und Klimaxarten
Die Baumarten eines Regenwaldes ko¨nnen nach ihren Lichtanspru¨chen in zwei, selten drei o¨kolo-
gische Kategorien eingeordnet werden (Whitmore, 1993). Ihre wichtigsten Eigenschaften werden







Keimung nur in Bestandslu¨cken mit teilweise
vollem Sonnenlicht
unter der Baumschicht
Sa¨mlinge ko¨nnen im Schatten unter der
Baumschicht nicht u¨berleben
u¨berleben unter der Baumschicht,
bilden Sa¨mlingsbank
Samen klein, in reicher Zahl, bilden sich
schon bei jungen Pflanzen
ha¨ufig groß, selten und nur von
großen Ba¨umen produziert
Samenbank im Boden viele Arten wenige Arten
Wachstumsrate hohe Raten von Kohlenstoffixie-
rung, Blattproduktion und Wachs-
tum
niedrigere Raten
Ho¨henwachstum schnell ha¨ufig langsam
Holz in der Regel hell, geringe Dichte,
nicht verkieselt
unterschiedlich, hell bis sehr dunkel,
geringe bis hohe Dichte, manchmal
verkieselt
o¨kologische Bandbreite groß teilweise schmal
Lebensdauer oft kurz teilweise sehr lang
Tabelle 2.2: Die wichtigsten Eigenschaften von Pionier - und Klimaxbaumarten in tropischen
Regenwa¨ldern, aus Whitmore (1993).
Klimaxarten sind jene Spezies, deren Samen im Schatten des eigenen, hochgewachsenen Bestands
keimen ko¨nnen. Sie werden daher als schattentolerant bezeichnet. Sie sind die vorherrschenden
Pflanzenarten in einem unberu¨hrten Prima¨rwald und fu¨llen die Hauptkrone eines Regenwaldes
aus. Mit bis zu siebzig Metern werden die Klimaxarten deutlich gro¨ßer als die Ba¨ume der zweiten
Kategorie (Whitmore, 1993).
Die zweite Kategorie ist die der Pionierarten. Ihre Samen sind sehr lichtbedu¨rftig und ko¨nnen
daher nur in einer Bestandslu¨cke keimen. Dort wachsen sie rasch in die Ho¨he und unter-
dru¨cken ihre schattentoleranten Konkurrenten. Pionierbaumarten kommen in ausgewachsenen
Prima¨rwa¨ldern fast nicht vor, sondern nur als Sekunda¨rarten in sogenannten Sekunda¨rwa¨ldern.
Letzteres sind Wa¨lder, die nach großen a¨ußeren Sto¨rungen (z. B. Holzschlag oder Unwetter)
wieder hochwachsen. Ihr Kronendach ist in der Regel nicht geschlossen und es herrschen licht-
bedu¨rftige Pflanzen vor.
Es gibt auch Baumarten mit mittleren Eigenschaften, die weder eindeutig zu den Pionier- noch
zu den Klimaxarten geza¨hlt werden ko¨nnen (Whitemore, 1993).
1Es findet sich auch die Bezeichnung immergru¨ner tropischer Feuchtwald.
2Die Angabe der Ho¨henlagen ist in der Literatur nicht eindeutig. So wird in (Deutscher Bundestag, 1990)
schon ab 800m von Bergregenwald gesprochen.
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2.3 Sukzession und Waldlu¨ckendynamik
Als Bestandslu¨cke oder Gap wird eine Lu¨cke im sonst geschlossenen Kronendach eines aus-
gewachsenen Waldes bezeichnet. Sie entsteht in der Regel durch das Umfallen eines Baumes
der Kronenregion. Es hat sich herausgestellt, daß ein ausgewachsener Prima¨rwald sich in einem
dynamischen Gleichgewicht zwischen Lu¨ckenbildung und Regeneration befindet (Shugart, 1984).
In einer Bestandslu¨cke wachsen durch die gegebenen Lichtverha¨ltnisse zuerst die Pionierarten
hoch. In einem zweiten Wachstumszyklus gedeihen in deren Schatten die Klimaxarten. Nach
dem Absterben der hochgewachsenen Sekunda¨rarten fu¨llen die darunterstehenden Prima¨rarten
die Lu¨cke bald auf. Bis in einer Bestandslu¨cke wieder a¨hnlich große Ba¨ume stehen wie zuvor
vergehen etliche Jahrzehnte bzw. einige Jahrhunderte (Ong und Kleine, 1995).
Diese Art des Wachstumszyklus wird Sukzession genannt. Sie ist fu¨r die Koexistenz der unter-
schiedlichen Baumarten in allen Wa¨ldern von essentieller Bedeutung.
In tropischen Regenwa¨ldern liegt die Mortalita¨tsrate der Ba¨ume u¨ber 10 cm Durchmesser (dbh3)
bei 1% bis 3% (Phillips und Gentry, 1994; Swaine, 1989). Darin enthalten sind ebenso abgestor-
bene Ba¨ume, die stehen bleiben, wie auch umgestu¨rzte bzw. umgeknickte Baumriesen und die
von ihnen erschlagenen Individuen. Die genauen Ursachen fu¨r das Umstu¨rzen von Ba¨umen ist
noch nicht genau erforscht. Wind und heftiger Regen werden als zwei der mo¨glichen Ursachen
betrachtet (Van der Meer und Bongers, 1996). Untersuchungen zeigen, daß ja¨hrlich 1,5% des
Bestands u¨ber 10 cm dbh umfallen oder von fallenden Ba¨umen erschlagen werden (Van der Meer
und Bongers, 1996).
In der Literatur wird gerade der Begriff der Bestandslu¨cke unterschiedlich verstanden. So de-
finiert Brokaw (1982) ein Gap als ein Loch im Kronendach, daß sich bis auf 2m u¨ber dem
Waldboden erstreckt. Van der Meer und Bongers (1996) hingegen bezeichnen als Gap eine Kro-
nenlu¨cke, die nur bis auf 20m Ho¨he herabgeht. Es zeigt sich, daß beim Vergleich von Feldstudien
die genaue Auslegung der Lu¨ckendefinition einen entscheidenden Einfluß auf gemessene Gro¨ßen
wie Lu¨ckenfla¨che oder Anzahl von Lu¨cken hat (Barden, 1989; Runkle, 1989). Hubbel und Fo-
ster (1986) bestimmen in mittelamerikanischem Prima¨rwald einen Lu¨ckenanteil (keine Ba¨ume
< 20m) von 34%.
Bei der Entstehung einer Lu¨cke durch einen umfallenden Baum kann zwischen drei unterschied-
lichen Sto¨rungsgebieten unterschieden werden. Die Region, in der gegebenenfalls die Wurzel
des umgefallenen Baums aus dem Boden ragt, erfa¨hrt eine Scha¨digung des Waldbodens. Der
Lichteinfall erho¨ht sich hier durch die nun fehlende Krone des Baumes. Das zweite Gebiet be-
findet sich entlang des umgefallenen Stammes. Hier findet die geringste Bescha¨digung statt. In
dem Gebiet, in dem die Baumkrone auf dem Waldboden auftrifft, ist die Zersto¨rung an anderen
Ba¨umen am gro¨ßten. Insbesondere die Vegetation im Unterholz wird stark gescha¨digt (Hubbel
und Foster, 1986).
2.4 Wasser- und Na¨hrstoffkreisla¨ufe
Durch den in den tropischen Regionen ganzja¨hrlich fallenden Niederschlag (Sabah auf Borneo,
Malaysia: 3505mm/Jahr; Schlensog (1995)) ohne nennenswerte Trockenperioden ist Wasser in
der Regel in tropischen Regenwa¨ldern kein wachstumslimitierender Faktor (Friend, 1993). Die
3Abk.: dbh fu¨r diameter at breast height. In der forstlichen Datenerfassung wird traditionell der Durchmesser
in Brustho¨he bei 1,30m gemessen, was auf praktische Gru¨nde zuru¨ckzufu¨hren ist. Sollten sich auf jener Ho¨he
noch verdickende Wurzelansa¨tze befinden, wird der Durchmesser u¨ber selbigen gemessen.
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explizite Betrachtung eines Wasserkreislaufs ist daher fu¨r qualitativ und quantitativ korrekte
Ergebnisse nicht notwendig.
Bodenuntersuchungen ergeben, daß fast zwei Drittel aller tropischer Bo¨den ma¨ßige bis sehr
niedrige Fertilita¨t besitzen. Sie sind zumindest so unfruchtbar, daß auf ihnen praktisch kein
Ackerbau betrieben werden kann. Es zeigt sich aber, daß das oberirdische Wachstum tropischer
Wa¨lder wenig von der Bodenfruchtbarkeit abha¨ngt (Deutscher Forstverein, 1986; Terborgh,
1993). Die auf na¨hrstoffarmen Bo¨den heimischen Pflanzen haben sich an ihre Umweltbedin-
gungen angepaßt und ko¨nnen das vorhandene Na¨hrstoffangebot optimal ausnutzen. Daß trotz
geringer Fertilita¨t Biomasse gedeiht, ist auf eine a¨ußerst effiziente und schnelle Stoffumsetzung
zuru¨ckzufu¨hren. Die Na¨hrstoffe sind vorwiegend in der du¨nnen Deckschicht des Oberbodens
konzentriert, in der die Endstadien der Zersetzung toter Biomasse ablaufen. Der Großteil der
Na¨hrstoffe ist im Stoffkreislauf eingebunden. Nur ein geringer Anteil von ca. 20% wird dem
Kreislauf durch Niederschlag und Zersetzung mineralischen Gesteins zugefu¨hrt. Jede gro¨ße-
re Sto¨rung dieses empfindlichen Gleichgewichts, z. B. Rodung, Erosion oder Bescha¨digung der
oberen Humusschicht, hat einen raschen Verlust des angesammelten Na¨hrstoffkapitals zur Folge.
Ein derart gescha¨digter Wald kann sein altes Produktionspotential auf lange Zeit nicht mehr
erreichen (Terborgh, 1993).
Untersuchungen, die eine Sto¨rung des Na¨hrstoffhaushaltes miteinbeziehen, sind nicht Gegen-
stand dieser Arbeit. Vielmehr wird von einem ungesto¨rten Stoffkreislauf ausgegangenen, der
keinen limitierenden Faktor fu¨r das Pflanzenwachstum darstellt. Untersuchungen der Na¨hrstof-
feintra¨ge durch Luft und Regen zeigen, daß diese Annahmen fu¨r Borneo sinnvoll sind (Weidelt,
1993). In anderen Gebieten kann die Vernachla¨ssigung der Na¨hrstoffkreisla¨ufe durchaus zu Pro-
blemen fu¨hren.
2.5 Malaysischer Dipterocarpazeenwald
Da diese Arbeit im Rahmen eines malaysisch-deutschen Projektes fu¨r nachhaltige forstwirt-
schaftliche Planung entstand, wird das entwickelte Modell mit Datensa¨tzen aus dem Deramakot
Forest Reservat in Sabah (Borneo), Malaysia, validiert. Aus diesem Grund ist es sinnvoll, den
dort vorherrschenden Regenwaldtyp genauer zu betrachten.
Trotz allgemeingu¨ltiger Beschreibungen von Regenwa¨ldern, unterscheiden sich die Wa¨lder im
einzelnen. Je nach Standort kommen endemische4 Pflanzenarten vor, die anderenorts nicht
anzutreffen sind. Ein Regenwald wird daher auch nach der in ihm dominierenden Baumfamilie
benannt (Whitmore, 1993).
Die vorherrschende Vegetationsform in den malaysischen Tieflanden von Sabah (Borneo) ist
Dipterocarpazeen-Tieflandregenwald, der an diesem Standort die natu¨rliche Klimaxvegetation
bildet (Whitmore, 1984).
Das Deramakot Forest Reservat befindet sich auf 5◦25’ no¨rdlicher Breite, 117◦30’ o¨stlicher La¨nge
und einer Ho¨he von 130m u¨ber NN. Mit einer Jahresdurchschnittstemperatur von 27◦C mit
geringer saisonaler Variation und einem durchschnittlichen ja¨hrlichen Niederschlag von 3505mm
ohne nennenswerte Trockenperioden geho¨rt dieses Gebiet zu den Inneren Tropen (Schlensog,
1995).
Die Bo¨den bestehen vorwiegend aus na¨hrstoffarmen Acrisolen. Die Gela¨ndeform ist hu¨gelig.
Es finden sich hier Waldbesta¨nde eines unbeeinflußten Prima¨rwaldes ebenso wie Tieflandregen-
4endemisch: heimisch.
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wald im Sekunda¨rstadium. Die Baumformationen erreichen eine maximale Ho¨he von bis zu 60m
(Schlensog, 1995).
Es gab in ju¨ngster Vergangenheit zahlreiche Felduntersuchungen zu Stammzahl-Durchmesser-
Verteilungen (siehe Anhang B) und Lichtverha¨ltnissen (Schlensog, 1995). Des weiteren wur-
den Photosynthesemessungen (Eschenbach, 1994) an ausgewa¨hlten Baumarten durchgefu¨hrt.
Malaysischer Dipterocarpazeen-Regenwald war auch in der Vergangenheit Objekt ausfu¨hrlicher
Untersuchungen (Richards, 1936; Kato et al., 1978; Kira, 1978; Swaine, 1989; Newbery et al.,
1992).
Eine Auflistung der dominierenden Baumarten ist neben einer Einordnung in die Pflanzenfamilie




In diesem Kapitel wird ein Kohortenmodell beschrieben, mit dem die Wachstumsdynamik ei-
nes immergru¨nen tropischen Tieflandregenwaldes simuliert werden kann. Die Modellstruktur
erfaßt grundlegende Wachstumsprozesse und entspricht daher einer Modellierung, die mit ent-
sprechender Parametrisierung auf andere Regenwaldstandorte angewandt werden kann. Nach
einigen allgemeinen Darlegungen zu Modellen (Abschnitt 3.1) werden im zweiten Abschnitt die
Gemeinsamkeiten mit dem von Bossel und Krieger (1991) und Huth et al. (1996) entwickel-
ten Formix 3 - Modells angesprochen, dessen Struktur modifiziert wurde. Das Verfahren zur
Aggregation der Artenvielfalt eines Regenwaldes wird in Abschnitt 3.3 dargelegt. Im anschlie-
ßenden Abschnitt 3.4 wird das Kohortenprinzip eingehend erla¨utert und die ra¨umliche und zeit-
liche Diskretisierung des Modells beschrieben. Abschnitt 3.5 beinhaltet eine Beschreibung der
Hauptmodellgleichungen. Die einzelnen physiologischen Teilmodelle und deren mathematische
Formulierung werden in Abschnitt 3.6 beschrieben.
Fu¨r alle bei mathematischen Formulierungen verwendeten Symbole ko¨nnen die Bedeutung und
die verwendeten Einheiten im Symbolverzeichnis, Seite 103 nachgeschlagen werden.
3.1 Grundsa¨tzliches zu Modellen
Ein Grundgedanke der Physik ist es, physikalische Vorga¨nge mit einem mathematischen Modell
zu beschreiben.
Das allgemeine Prinzip der Modellbildung setzt an der gleichen Stelle an. Es wird versucht,
ein System in ein Modell zu fassen, welches letztendlich mit mathematischen Gleichungen be-
schrieben werden soll. Dieser letzte Punkt ist jedoch nicht immer notwendig. Es lassen sich
aus der Wirkungsstruktur oft schon qualitative Schlu¨sse u¨ber das Modellverhalten machen.
Grundlegend ko¨nnen zwei Typen von Modellen unterschieden werden: systemerkla¨rende und
verhaltensbeschreibende. Verhaltensbeschreibende Modelle versuchen lediglich eine U¨berein-
stimmung zwischen dem Modellverhalten und dem Systemverhalten zu erreichen. Hierbei wird
oft auf Regressionen zuru¨ckgegriffen. Systemerkla¨rende Modelle versuchen die essentielle Wir-
kungsstruktur des Systems richtig zu erfassen und im Modell nachzubilden. Der Vorteil dieser
Vorgehensweise ist, daß eine Vera¨nderung der Eingangsbedingungen auch im Modell leicht nach-
vollzogen werden kann und somit Untersuchungen mit unterschiedlichen Umweltbedingungen
mo¨glich sind (Bossel, 1992).
Da Modelle oft sehr komplexe Systeme beschreiben, ist es wichtig, die Modellierung auf Grund-
lage eines eingeschra¨nkten Modellzwecks durchzufu¨hren. Es mu¨ssen zwangsla¨ufig vereinfachende
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Annahmen getroffenen werden, die keinesfalls allen Fragestellungen gerecht werden ko¨nnen.
Um eine Aussage u¨ber die Qualita¨t eines Modells zu bekommen, sollte ein Modell im Hinblick auf
den Modellzweck mehreren Kriterien entsprechen. Das dynamische Verhalten des Modells muß
dem qualitativen dynamischen Verhalten des realen Systems entsprechen. Numerische und logi-
sche Ergebnisse des Modells mu¨ssen bei gleichen Bedingungen mit dem Original u¨bereinstimmen,
bzw. Abweichungen durch getroffene Modellannahmen plausibel erscheinen. Simulationsergeb-
nisse sollten im Hinblick auf den Modellzweck und die Anwendungen nu¨tzlich sein.
3.2 Gemeinsamkeiten mit dem Formix- Modell
Das im folgenden entwickelte Modell baut in seiner Grundstruktur auf dem Formix-Modell
Version 3.0 auf (Huth et al., 1996; Ditzer und Huth, 1995). Dieses Modell teilt einen Regen-
wald in der Vertikalen in fu¨nf Schichten ein. In dieses Schichten wird auf kleinen Fla¨chen von
20m × 20m fu¨r fu¨nf unterschiedliche Artengruppen Stammzahl und Biomasse bilanziert. Hier-
bei verteilt sich die Biomasse homogen auf alle im entsprechenden Kompartment befindlichen
Ba¨ume. Der Biomassenbilanzierung liegen die pflanzenphysiologischen Prozesse der Photosyn-
these zugrunde. Hochwachsende Ba¨ume durchlaufen die unterschiedlichen Schichten. In diesem
Mechanismus, der mit U¨bergangsraten und Durchschnittsba¨umen je Kompartment arbeitet,
liegt ein Schwachpunkt der Modellformulierung, der in der vorliegenden Arbeit vermieden wird.
Fu¨r das Modell, das diese Arbeit beschreibt, wurden dem Formix- Modell die Prozesse ent-
nommen, die die Biomassenbilanzierung enthalten (Photosyntheseproduktion, Respiration und
Baumgeometrie in weiten Teilen). Sie sind auch bei Huth et al. (1996) auf der Ebene eines Indivi-
duums formuliert. Weiterhin wurde die Baumartenklassifizierung in fu¨nf Artengruppen (Kapitel
3.3 und das Konzept der ra¨umlichen, horizontalen Diskretisierung in Einzelfla¨chen u¨bernommen
(Kapitel 3.4.2).
3.3 Baumartenklassifikation
Aufgrund der hohen Artenvielfalt in tropischen Regenwa¨ldern ist eine Aggregation der Baumar-
ten in einige wenige Artengruppen sinnvoll, da nur so die Modellierung bewa¨ltigbar bleibt. Neben
einer prinzipiellen Unterscheidung nach Klimax- oder Pionierart erfolgt eine Zusammenfassung
der am ha¨ufigsten vorkommenden Arten typischerweise anhand von Durchmesserzuwachskur-
ven (Vanclay, 1991). Fu¨r die beobachteten Fla¨chen im Deramakot Forest Reservat ergeben sich
nach Ong und Kleine (1995) zwanzig repra¨sentative Wuchsgruppen. Eine etwas differentierte
Klassifikation ergibt eine Zuornung zu zweiundzwanzig Gruppen (Ditzer und Huth, 1995). Sie
sind in Tabelle 3.1 dargestellt. Es wird dort fu¨r jede Wuchsgruppe die dominierende Baumart
genannt. Eine weitere Aggregation der fu¨nf Artengruppen des Formix-Modells, die auch dem
vorliegenden Modell zugrunde liegt, erfolgt auf Grund folgender Kriterien (Ditzer und Huth,
1995):
• Kohlenstoffbilanzierung (Bossel et al., 1993),




Formix NR Lokaler Name Botanischer Name Familie
1 1 Urat mata Parashorea sp. Dipterocarpaceae
2 Seraya majau Shorea johorensis Dipterocarpaceae
3 Seraya tembaga Shorea leprosula Dipterocarpaceae
4 Keruing putih Dipterocarpus caudiferus Dipterocarpaceae
5 Kapur paji Dryobalanops lanceolata Dipterocarpaceae
8 Seraya daun mas Shorea argentifolia Dipterocarpaceae
9 Seraya kelabu Shorea waltonii Dipterocarpaceae
10 Selangan batu Shorea sp. Dipterocarpaceae
11 Seraya melantai Shorea macroptera Dipterocarpaceae
14 Sepetir Sindora irpicina etc. Leguminosae
15 Terap Artocarpus & Parartocarpus spp. Moraceae
17 Takalis Pentace sp. Tiliaceae
19 Kembang Heritiera simplicifolia etc. Sterculiaceae
20 Berangan Castanopsis sp. Fagacae
2 6 Seraya kuning barun Shorea xanthophylla Dipterocarpaceae
7 Selangan jangkang Hopea nervosa Dipterocarpaceae
16 Takalis daun halus Pentace laxiflora Tiliaceae
21 Nyatoh z.B. Ganua, Madhuca, Sapotaceae
Palaquium, Payena sp.
3 13 Macaranga Euphorbiaceae
4 12 Obah Eugenia sp. Myrtaceae
18 Karpus Hydnocarpus Flacourtiaceae
5 22 Diverse
Tabelle 3.1: Aggregation der Formix-Artengruppen nach Ditzer und Huth (1995), Kaspar
(1996). Die Wahl der Leitarten erfolgt nach Ong und Kleine (1995). NR entspricht der Arten-
gruppennummer, wie sie in Kapitel 7 Verwendung findet.
Dieses Vorgehen erlaubt einerseits eine Strukturierung nach den aufgefu¨hrten Kriterien und
andererseits ggf. eine detailiertere Artenaufschlu¨sselung. Es ist somit mo¨glich, eine Modellver-
feinerung durch eine andere, nicht so starke Aggregation zu erreichen, um mit mehr als den
bisherigen fu¨nf Artengruppen zu arbeiten. Eine Modellerweiterung in diese Richtung findet sich
in Kapitel 7. Dort werden mit den in Tabelle 3.1 aufgeu¨hrten 22 Wuchsgruppen Simulationsla¨ufe
durchgefu¨hrt.
Tabelle 3.2 faßt die aggregierten Artengruppen mit ihren wesentlichen Merkmalen, der potenti-
ellen Wuchsho¨he und den Lichtanspru¨chen, zusammen.
Formix- potentielle Lichtanspru¨che Beschreibung
Artengruppe Wuchsho¨he
1 55 m schattentolerant U¨bersta¨nder, i. a. Klimaxarten
2 36 m schattentolerant u¨berwiegend Klimaxarten
3 25 m lichtbedu¨rftig Pionierarten
4 15 m schattentolerant Klimaxarten
5 1,3 m schattentolerant Kletterpflanzen, Kra¨uter, Stra¨ucher,
Farne, Gra¨ser, usw.
Tabelle 3.2: Charakteristika der aggregierten Artengruppen nach Ditzer und Huth (1995).
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3.4 Technische Details der Modellstruktur
Im folgendem Abschnitt werden die ra¨umlichen und zeitlichen Diskretisierungen dargelegt und
begru¨ndet. Ein weiterer hier behandelter Aspekt ist eine Erla¨uterung der technischen Modell-
umsetzung in Form eines Kohortenmodells.
3.4.1 Der Kohortenansatz
Unter einem Kohortenmodell ist zu verstehen, daß einzelne Ba¨ume in Gro¨ßenklassen, sogenann-
ten Kohorten, zusammengefaßt werden. Typischerweise wird als Gro¨ßenkriterium der Durch-
messer (dbh) gewa¨hlt. Diese Art Modelle erlauben große Flexibilita¨t, da fu¨r die weitere Bear-
beitung nicht mehr beno¨tigte Klassen aus dem Modell herausgenommen werden ko¨nnen. Ein
Kohortenmodell zeichnet sich durch drei charakteristische Vorgehensweisen aus (Vanclay, 1994):
• Durchmesserzuwachs wird durch Zuwachs eines repra¨sentativen Baumes modelliert;
• Mortalita¨t wird durch Reduzierung der Baumzahl einzelner Kohorten simuliert, bzw. durch
Herausnahme ganzer Kohorten aus der Simulation, sobald die Zahl durch sie repra¨sentier-
ter Ba¨ume auf Null fa¨llt;
• Nachwuchs wird in neue Kohorten zu ausgewa¨hlten Zeitpunkten1 eingefu¨gt.
In einer Kohorte wird das Wachstum eines Baumes modelliert, der durch komplexe Wirkungs-
beziehungen mit den Ba¨umen seiner wie der anderer Kohorten in Wechselwirkung steht.
Das Kohortenprinzip stellt einen Kompromiß zwischen Genauigkeit und Rechenzeit dar. Ein
strenges Einzelbaummodell entspricht einem Kohortenmodell mit einem Baum je Kohorte. Die
Zusammenfassung gleichgroßer Ba¨ume in einer Kohorte ist jedoch eine sehr effektive Methode
zur Rechenzeitminimierung2. In den Kohorten der kleinsten Baumklassen finden sich einige
tausend Ba¨ume wieder. Eine Biomassenbilanzierung jedes Einzelbaumes wu¨rde nur die Lauf-
zeit vervielfachen. Ein Gewinn an Genauigkeit und Information ist auf Grund er gewa¨hlten
ra¨umlichen Diskretisierung (siehe Kapitel 3.4.2) nicht zu erwarten.
Fu¨r die Modellimplementierung werden die gemessenen Stammzahl-Durchmesser-Verteilungen
(Anhang B) auf eine Kohortenstruktur verteilt. Eine Durchmesserdiskretisierung von 5 cm
erweist sich als ausreichend genau3. Vergleichende Ergebnisse mit anderer Diskretisierungsweite
finden sich im Kapitel 5.
1In der Regel einmal ja¨hrlich, siehe auch Kapitel 3.6.5.
2Die unterschiedlichen Laufzeiten sind im Kapitel 5 zusammengetragen.
3Durch die Verteilung der Hektarinventurdaten auf 25 Einzelfla¨chen (siehe folgendes Kapitel) ergibt sich, daß
die Ba¨ume u¨ber 20 cm dbh mit Außnahmen quasi einzeln betrachtet werden.
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3.4.2 Ra¨umliche Diskretisierung
Das Modell arbeitet mit einer Unterteilung eines Hektars Regenwald in fu¨nfundzwanzig Fla¨chen
von je 20m × 20m, den sogenannten Plots oder auch Transekten (siehe Abbildung 3.1). In-
nerhalb eines Plots besitzen die Ba¨ume keine expliziten Standorte. Alle Individuen eines Plots
stehen als Nachbarn in Licht- und Wuchskonkurrenz. Interaktion zu Nachbarplots geschieht
u¨ber die Lu¨ckenbildung durch umfallende Ba¨ume (Kapitel 3.6.4). Eine weitere Wechselwirkung
findet durch die sogenannten U¨bersta¨nder statt. Hiermit sind die Individuen gemeint, die u¨ber
das Kronendach hinausragen und mit ihrer Krone ein Gebiet beschatten, das gro¨ßer als ein
Transekt ist. Bei der Betrachtung der Lichtkonkurrenz (Kapitel 3.6.3) wird bei U¨bersta¨ndern
immer auch die in die vier Nachbarplots ragende Krone mitberu¨cksichtigt.
Fu¨r die Modellierung ist die Gro¨ße der Fla¨che, in der die Ba¨ume in Wechselwirkung miteinander
stehen, von entscheidender Bedeutung. Sie hat großen Einfluß auf die Dynamik des Modelles, da
durch sie die Sukzession beeinflußt wird. Ist die betrachtete Gro¨ße zu klein, wird das Lichtklima
zu stark von einem dominierenden Baum beherrscht, alle anderen Pflanzen werden unterdru¨ckt.
Erst nach seinem Tod findet weitere Wachstumskonkurrenz unter dem Jungwuchs statt. Bei zu
großen Fla¨che ist die relative Blattfla¨che eines Baumes gering, sein Tod vera¨ndert das Lichtkli-
ma nur minimal. Auch hier kann die reale Dynamik nicht richtig erfaßt werden. Aus diesen
U¨berlegungen ergibt sich, daß die Gro¨ße der Simulationsfla¨che etwa der Kronenprojektionsfla¨che
eines ausgewachsenen Baumes des Bestandes entsprechen sollte. So wird sichergestellt, daß beim
Tod großer Individuen eine ada¨quate Lu¨ckenbildung erfolgt. Daher sollte sich die Gro¨ße eines
simulierten Plots zwischen 0,04 ha und 0,08 ha bewegen. In feuchten tropischen Wa¨ldern kann
die Plotgro¨ße etwas kleiner gewa¨hlt werden. Dies la¨ßt sich dadurch erkla¨ren, daß der steile
Sonnenwinkel in geringen Breitengraden den Waldboden auch in kleineren Kronenlu¨cken errei-
chen kann. Die Entstehung von neuen Lu¨cken u¨bt somit auch bei geringer Gro¨ße der Plotfla¨che
entscheidenden Einfluß auf den Einwuchs junger Ba¨ume aus (Shugart, 1984). Das Modell liegt





Abbildung 3.1: Ra¨umliche Diskretisierung eines Simulationsgebietes.
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Eine große Anzahl von Waldwachstumsmodellen betrachtet nur die Sukzession auf einer Fla¨che,
die der Kronenprojektionsfla¨che eines ausgewachsenen Baumes entspricht (Liu und Aston, 1994).
Mit Durchmesserzuwachskurven wird das Baumwachstum berechnet, die sie aus langzeitlichen
Feldmessungen oder aus maximalen Ho¨hen- und Altersangaben erstellen lassen. Zu diesen so-
genannten Gapmodellen geho¨ren all jene, die aus dem JABOWA-Modell (Botkin et al., 1972;
Botkin, 1993) entwickelt wurden.
Im Gegensatz dazu ist es mit dem vorliegenden Modell mo¨glich, eine beliebig große Fla¨che zu
simulieren. Dieses ist aus mehreren Gru¨nden sinnvoll. Wird die quadratische Form des zu si-
mulierenden Waldgebietes auch bei gro¨ßerer Fla¨che beibehalten, so verringert sich der Anteil
der Transekte, die am Rand liegen mit zunehmender Gro¨ße4. Gerade jene Bereiche sind aber
problematisch, da hier Annahmen zum U¨bergang in nichtbetrachtetes Gebiet gemacht werden
mu¨ssen. Die Ergebnisse sind mit zunehmender Simulationsfla¨che unabha¨ngiger von stochasti-
schen Schwankungen, die sich durch zufa¨llige Mortalita¨tsprozesse ergeben. Es empfiehlt sich
daher eine Simulation u¨ber eine Fla¨che von mindestens 4 ha5. Ein einzelner Plot kann nicht
repra¨sentativ fu¨r einen gesamten Regenwald sein, weil durch Sukzessionsprozesse immer unter-
schiedliche Wuchsstadien nebeneinander existieren. Dieses wird besonders deutlich, wenn ein
Wald betrachtet wird, der sich nicht in seinem ausgewachsenem Zustand befindet, oder der
a¨ußeren Eingriffen (z. B. Holznutzung) unterliegt. Eine differenziertere Betrachtungsweise wird
jedoch mit der gewa¨hlten horizontalen Unterteilung in Einzelplots gewa¨hrleistet.
Bei der Initialisierung werden die auf einen Hektar normierten Stammzahl-Durchmesser-
Verteilungen je nach unterschiedlichem Wuchsstadium den einzelnen Transekten zugeordnet.
Am Rande der Simulationsfla¨che wird jeweils ein kontinuierlicher U¨bergang in ein gleichartiges
Waldgebiet mit zyklischen Randbedingungen angenommen6,7.
3.4.3 Zeitliche Diskretisierung
Eine fu¨r dynamische Modelle wichtige Gro¨ße ist die zeitliche Auflo¨sung der Simulation.
Etliche Waldmodelle modellieren den Sonnenverlauf mit seinen Schwankungen nicht nur im Jah-
resgang, sondern auch im Tagesgang (z. B. TREEDYN3 von Bossel, 1994). Regenwaldmodelle
hingegen verzichten in der Regel auf eine feine zeitliche Diskretisierung (Vanclay, 1994). Sie ma-
chen sich zunutze, daß sowohl saisonale wie auch ta¨gliche Schwankungen in tropischen Regionen
sehr gering ausfallen. Die Tagesla¨nge a¨ndert sich im Verlauf eines Jahres wenig, die Zeiten der
Da¨mmerung sind kurz, durch die ha¨ufig fallenden Niederschla¨ge ist der Himmel oft bedeckt und
Sonnenlicht nur als diffuses Streulicht vorzufinden (Schlensog, 1995). Diese Tatsachen lassen
als zeitliche Diskretisierung dt Jahresschritte, bzw. Bruchteile von Jahresschritten als genu¨gend
erscheinen.
4Bei 1 ha simulierter Fla¨che liegen 64% der Plots am Rand, bei 9 ha 26%, bei 16 ha noch 19%.
5Vergleichende Untersuchungen mit unterschiedlicher Hektarzahl finden sich im Kapitel 5.
6Zyklische Randbedingungen bedeuten, daß eine Wechselwirkung aus dem Simulationsgebiet heraus durch eine
entsprechende Wechselwirkung am gegenu¨berliegenden Randgebiet dargestellt wird.




Fu¨r jeden betracheten Plot l(l = 1, ...,m) werden die dort stehenden Ba¨ume nach ihrem Durch-
messer in eine Kohortenliste verteilt. In jeder Kohorte i(i = 1, ..., n(l, t))8 werden die oberirdi-
sche Biomasse Bi,l eines Einzelbaumes in Tonnen organischer Trockenmasse
9 sowie die aktuelle
Stammzahl Ni der jeder Kohorte zugeho¨rigen Ba¨ume bilanziert.
Die Biomassenvera¨nderung dBi,l je Zeitschritt dt ergibt sich aus der aktuellen Photosynthese-




= Pˆi,l −Ri,l (3.1)




Hier liegt ein entscheidender Modellvorteil, da durch fehlende Klassenu¨berga¨nge (mit den da-
bei verbundenen U¨bergangsraten) eine ha¨ufige Fehlerquelle von Modellen entfa¨llt. Auch wird
innerhalb einer Kohorte kein Zuwachs verzeichnet, der Einwuchs erfolgt u¨ber die Bildung neuer
Kohorten (siehe Kapitel 3.4.1 und 3.6.5).
Bei den Modellgleichungen 3.1 und 3.2 handelt es sich um 2×m×n(l, t) gekoppelte gewo¨hnliche
Integro-Differentialgleichungen, die analytisch nicht zu lo¨sen sind. Die Gleichungen sind durch
die Wechselwirkung zwischen den Ba¨umen unterschiedlicher Kohorten i und unterschiedlicher
Plots l gekoppelt. Sie sind hochgradig nichtlinear durch die Umrechnungen der Biomasse in
baumgeometrische Gro¨ssen, die wiederum fu¨r die Photosyntheseproduktion wichtig sind. Sie
ko¨nnen als Integro-Differentialgleichungen bezeichnet werden, weil neben einer Differentierung
nach der Zeit eine Integration u¨ber die Blattfla¨che (als Funktion der Biomasse) auftaucht (Ka-
pitel 3.6.2).
Aus Gru¨nden der Lesbarkeit wird auf die Indizierung l u¨ber die Plots im weiteren verzichtet.
3.6 Beschreibung der pflanzenphysiologischen Teilmodelle
Das Modell kann in Teilmodelle unterteilt werden, die jedes fu¨r sich im folgenden beschrieben
werden. Die mit dem Asterix (*) markierten Teilmodelle entstammen in weiten Teilen dem
Formix 3 - Modell. Ein typisches Waldwachstumsmodell unterteilt sich in (Vanclay, 1994):
• Einwuchs von Sa¨mlingen∗,
• Biomassenzuwachs,
• Mortalita¨t.
Im vorliegenden Fall wird der Biomassenzuwachs in die kleineren Subeinheiten Baumgeometrie∗,
Lichtkonkurrenz und Wachstum∗ (Photosyntheseproduktion und Respiration) unterteilt. Ab-
bildung 3.2 gibt einen schemtischen U¨berblick u¨ber die Anordnung der Teilmodelle im Gesamt-
kontext und deren Vernetzung u¨ber verschiedene Wechselwirkungen. Dargestellt sind die beiden
8Es ist zu beachten, daß die Zahl der Kohorten n in einem Transekt sowohl zeitvariabel (n = f(t)) als auch in
jedem Transekt unterschiedlich ist (n = f(l)).
9Einheit: todm; odm steht fu¨r organic dry matter. Im weiteren sind die Einheiten der erwa¨hnten Gro¨ßen im
Symbolverzeichnis des Anhangs (Seite 103) zu finden.











Abbildung 3.2: Schemtische Darstellung der Verknu¨pfung von Teilmodellen, Kohorten und Zu-
standsgro¨ßen. Erla¨uterungen finden sich im Text.
Zustandsgro¨ßen Biomasse und Stammzahl innerhalb einer Kohorte und inwieweit diese durch
die einzelnen Teilmodelle beeinflußt werden. Prozesse, die auf Pflanzenebene betrachtet werden,
sind einer Kohorte zugeordnet. Die Respiration und Photoproduktion vera¨ndern die Biomas-
se eines Einzelbaumes. Die Biomasse selbst kann mit Annahmen u¨ber die Baumgeometrie in
Stammdurchmesser u. a¨. umgerechnet werden. Bei der Lichtkonkurrenz und der Mortalita¨t
handelt es sich um Wechselwirkungsprozesse zwischen den Ba¨umen, die jeweils von der Baum-
geometrie und der Stammzahl der beteiligten Kohorten bestimmt werden. Die Lichtkonkurrenz
hat maßgeblichen Einfluß auf die weitere Produktion. Mit Hilfe des Lichtkonkurrenzmodells
wird auch bestimmt, ob der Lichteinfall auf dem Waldboden Sa¨mlingseinwuchs begu¨nstigt. Die-
se Einwuchs hat keinen direkten Einfluß auf existierende Kohorten, vielmehr werden hierdurch
neue Kohorten initialisiert.
3.6.1 Teilmodell Baumgeometrie
Fu¨r die Betrachtung der Lichtkonkurrenz, Lu¨ckendynamik oder Photoproduktion ist die Kennt-
nis der Baumgro¨ßen Stammdurchmesser di
10, Ho¨he hi, Kronenla¨nge ci und Kronenprojektions-
fla¨che fi notwendig. Diese lassen sich durch einfache geometrische Beziehungen aus der Biomasse
Bi berechnen (siehe auch Abbildung 3.4).
Mit j indizierte Gro¨ßen deuten auf baumartenunterschiedliche Paramterwerte hin. Die Parame-
trisierung findet sich im Anhang A.




d2i · hi(di) · ρj · γi (3.3)
ρj entspricht der Holzdichte. Der Formfaktor γi beru¨cksichtigt als Funktion der Biomasse die
Abweichungen des Stammes von der idealen Zylinderform. γi ebenso wie die Ho¨he hi a¨ndern
10d entspricht dem in Kapitel 2.3 erwa¨hnten dbh.
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Abbildung 3.3: Biomassenabha¨ngiger Formfaktor γ(B), Ho¨hen-Durchmesser-Verha¨ltnisses h(d),
ho¨henabha¨ngige relative Kronenla¨nge cP(h) (nach Richards, 1936; Burgess, 1961; Poker, 1993)
und modifiziertes Kronen-/Stammdurchmesserverha¨ltnis s(d).
sich mit dem Baumalter (Kato et al., 1978). hi wird u¨ber ein Polynom 2. Grades aus dem
Stammdurchmesser di berechnet (Abbildung 3.3):
hi = a2,jd
2
i + a1,jdi + a0,j (3.4)
Die oberirdische Biomasse eines Baumes ergibt sich aus der Stammholzbiomasse durch Division





U¨ber die Gleichungen 3.3 bis 3.5 werden auch die Anfangsbiomassen Bi(t = 0) aus den gemes-
senen Stammdurchmessern ermittelt.
Ein Modellbaum hat eine zylinderfo¨rmige Kronenform. Hierbei ist die Kronenprojektionsfla¨che






sj entspricht dem Verha¨ltnis von Stamm- zu Kronendurchmesser.
Untersuchungen zeigen, daß das Verha¨ltnis von Kronendurchmesser zu Kronenla¨nge sich mit
zunehmenden Alter des Baumes umkehrt (Richards, 1952; Poker, 1993), kleine Ba¨ume besitzen

















Abbildung 3.4: Darstellung eines Baumes, wie er idealisiert im Modell betrachtet wird.
eine eher la¨ngliche, große Ba¨ume eine eher breite Krone.11 Dieser Umstand ist erkla¨rbar, wenn
betrachtet wird, durch welche Wuchsstrategien der Baum seine Lichtausbeute maximiert (Ter-
borgh, 1993). Die Adaption der Kronenformvariation wird im Modell durch eine Kronenla¨nge
ci verwirklicht, die sich aus der Baumho¨he und einem ho¨henabha¨ngigen Kronenla¨ngenanteil cS
ergibt (Abbildung 3.3).
ci = cP(hi) · hi (3.7)
In Abbildung 3.4 ist ein fu¨r das Modell idealisierter Baum mit seinen geometrischen Gro¨ßen
dargestellt.
3.6.2 Teilmodell Pflanzenwachstum
Die Biomassenbilanzierung unterteilt sich in die angesprochenen Bereiche:
• Photosyntheseproduktion und
• Respiration.
11In der Literatur existieren nur wenige Angaben u¨ber Kronenformen. Der hier angenommene lineare Zusam-
menhang zwischen Stamm- und Kronendurchmesser erweist sich gerade bei kleinen Ba¨umen als zu einfach. Daher
wird bei Ba¨umen mit dhh ≤ 20 cm ein modifizierter Kronendurchmesser berechnet. Eine genaue Darstellung
findet sich in Abbildung 3.3.
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Photosyntheseproduktion
Das Modell fu¨r die Photosyntheseproduktion geht zuru¨ck auf Monsi und Saeki (1953). Hierbei
wird von einer exponentiellen Lichtabschwa¨chung im Kronendach als Funktion eines aufsum-
mierten Blattfla¨chenindex L12 und der fu¨r die Photosynthese aktiven Strahlen13 im Kronendach
ausgegangen. Die Lichtantwortkurve der Photosynthese14 Pi wird als Sa¨ttigungskurve einer








PMj entspricht der maximalen Photosyntheseproduktion in der Sa¨ttigung, αj bezeichnet die
Anfangssteigung der Lichtantwortkurve (siehe Abbildung 3.5). Beide wurden in Feldmessungen
in Sabah (Borneo), Malaysia fu¨r ausgewa¨hlte Baumarten bestimmt (Eschenbach, 1994).
Es wird nun innerhalb des Kronendaches eine Abschwa¨chung des vertikal nach unten fallenden
Lichtstrahles nach dem Beer-Lambert’schen Gesetz angenommen (Gerthsen et al., 1989):
Ii(Li) = I0 · e
−k·Li (3.9)
Hierbei entspricht I0 der im Jahresmittel u¨ber dem Kronendach einfallenden Strahlung, k dem
Absorptionskoeffizienten und Li dem u¨ber dem Kronendach des betrachteten Baumes i auf-
summierten Blattfla¨chenindex. Eine genauere Erla¨uterung dieser intraspezifischen Verknu¨pfung
findet sich in Kapitel 3.6.3. Der Absorptionskoeffizient kann aus Untersuchungen zum Lichtmi-
kroklima von Kira und Yoda (1989) gut abgescha¨tzt werden. Die einfallende Strahlung oberhalb
des Waldgebietes ergibt sich aus Messungen von Kira (1978) im Pasoh Waldgebiet, Malaysia.
Die potentielle photosynthetische Produktion P˜i ergibt sich durch Integration von Pi u¨ber das





Die Lo¨sung des Integrals in Gleichung 3.10 ergibt sich nach Thornley (1976) zu:










κ entspricht einem Umrechnungsfaktor15 und L˜AIj dem Blattfla¨chenindex eines Einzelbaumes.
Um die aktuelle Photoproduktion Pˆi zu berechnen, ist die potentielle Produktion, die auf die
Fla¨che eines Hektars normiert ist, mit der Kronenprojektionsfla¨che fi zu wichten. Dieser Wert
12Der Blattfla¨chenindex entspricht dem Verha¨ltnis von gesamter Blattfla¨che einer Baumkrone bzw. des Bla¨tter-
daches eines Waldes zur Grundfla¨che, u¨ber der der Baum/Wald steht. Es ist zu beachten, daß im folgenden
zwischen einem LAI (leaf area index) unterschieden wird, der eine Aussage u¨ber das Lichtverha¨ltnis im gesam-
ten Kronendach macht, und einem L˜AIj eines Einzelbaumes. Weiterhin ist fu¨r die Beschattung eines Baumes
die Blattfla¨che u¨ber dessen Krone von Bedeutung. Die dortige Blattfla¨che wird zu einem Blattfla¨chenindex Li
aufsummiert.
13Abk.:PAR fu¨r Photosynthetic Active Radiation. Im weiteren ist unter der Lichteinstrahlung Ii dieser photo-
aktive Anteil der Strahlung zu verstehen.
14Als Lichtantwortkurve wird die photosynthetische Produktion in Abha¨nigkeit der Lichteinstrahlung bezeich-
net.
151mgCO2/(dm
2· h) = κ todm/(ha · a) mit κ = 2, 389.
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Artengruppen 1 und 5
Abbildung 3.5: Lichtantwortkurve P (I) der Photosynthese (nach dem Ansatz von Monsi und
Saeki, 1953).
ist um einen Faktor δi zu reduzieren, der sich aus u¨bervollen Kronenschichten ergibt
16:
Pˆi = δi · fi · P˜i (3.12)
Respiration
Respirationsverluste im Sinne des Modells umfassen neben der Veratmung von Biomasse auch
Verluste durch herabfallendes Laub und Gea¨st, sowie Erneuerung des Stammes, der A¨ste, der
Bla¨tter und der Wurzeln. Sie umfassen jedoch nur die Blattatmung wa¨hrend der Dunkelstunden,
die Blattatmung tagsu¨ber ist implizit in der Lichtantwortkurve 3.8 enthalten. In der spezifischen
Respiration RP findet sich all das wieder. Messungen zur Respiration wurden von Yoda (1983)
in Malaysia durchgefu¨hrt.
Um zu vermeiden, daß Ba¨ume ho¨her wachsen als fu¨r ihre Art u¨blich, wird die Respiration u¨ber
einen logistischen Ansatz auf die Maximaldurchmesser dMj
17 abgeglichen. Somit wird erreicht,
daß ausgewachsene Ba¨ume die gesamte neu akkumulierte Biomasse veratmen. Mit der hier
vorliegenden Formulierung wu¨rden Ba¨ume der Artengruppe 1 nur einen Stammdurchmesser von
ca. 90 cm erreichen und nicht wie beobachtet bis zu 1.5 m. Dies ist ein Anzeichen dafu¨r, daß
der Respirationsmechanismus erweitert werden muß. Eine Mo¨glichkeit wa¨re es, die spezifische
Respiration vom gegenwa¨rtigen Wuchsstadium abha¨ngig zu machen. In vereinfachter Form
nehmen wir eine lineare Reduktion der spezifischen Respiration RP fu¨r die angesprochenen
U¨bersta¨nder an, wie sie in Abbildung 3.6 dargestellt wird.
Mit all diesen Annahmen ergibt sich die Respiration Ri zu:









16Im Modell kann es vorkommen, daß eine Kronenschicht u¨berfu¨llt wird. Man kann sich daß damit erkla¨ren,
daß Kronen ineinandergewachsen sind. In einem solchen Fall wird ein Reduktionsfaktor δi berechnet, der die
Kronen derart verkleinert, daß sich volle, aber nicht u¨bervolle Kronenschichten ergeben. Es soll damit simuliert
werden, daß Kronenwachstum in vollen Besta¨nden nicht automatisch eine ho¨here Prima¨rproduktion erbringt.
17Der Maximaldurchmesser ergibt sich u¨ber Gleichung 3.4 aus den Maximalho¨hen hMj , die als Parameter
vorgegeben werden.
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Abbildung 3.6: Modifizierte spezifische Respiration RP(h) fu¨r U¨bersta¨nder.
3.6.3 Teilmodell Lichtkonkurrenz
Fu¨r die Berechnung der Lichtverha¨ltnisse in einem Plot ist es notwendig, die Blattverteilung in
der Krone eines Einzelbaumes zu kennen. Die Darstellung einer Baumkrone wurde bereits in
Kapitel 3.6.1 erla¨utert.
In der Vertikalen sei der Wald durch a¨quidistante diskrete Schritte der Schrittweite ∆z in eine
endliche Anzahl von Schichten unterteilt. Es ist nun zu berechnen, in welchen Ho¨henschichten
z sich die Krone jeden Baumes befindet. U¨ber die Annahme, daß sich die Blattmasse eines
Einzelbaumes, repra¨sentiert durch den L˜AIj , homogen u¨ber seine gesamten Kronenla¨nge ci
verteilt (Huth, 1996), ergibt sich der Anteil LAIi(z), der sich in der Schicht der Ho¨he z befindet
zu18:




Der Beitrag der betrachteten Kohorte zur Kronenbedeckung F (z) der Schicht z ergibt sich aus










, fu¨r ausgewa¨hlte i. (3.15)
Kronenlu¨cken in einem Transekt ko¨nnen auch modelliert werden, indem fu¨r die Abschattung
zwischen der Kronenbedeckung und der Lu¨cke unterschieden wird19.
18In einer Modellvariante wurde die Blattfla¨che homogen u¨ber dem gesamten Bla¨tterdach verteilt angenommen.
Untersuchungen von Kira (1978) deuten auf eine derartige Struktur hin. Jede der Schichten besaß dabei einen
LAI(z) bei geschlossenem Kronendach, der sich aus dem zu erwarteten Gesamt-LAI dividiert durch die Anzahl
der Kronenschichten ergibt. Ergebnisse mit diesem Ansatz unterscheiden sich nicht grundlegend von dem hier
untersuchten, daß jede Baumkrone einen spezifischen L˜AIj besitzt.
19Das Lichtklima in halbgeschlossenen Kronen setzt sich aus Bereichen zusammen, in denen es Abschattung
gibt, und Gebieten, in denen die Sonneneinstrahlung in tiefere Regionen des Bla¨tterdaches eindringt. Letztere
werden als Sonnenflecken bezeichnet. Der Lichtgenuß eines Baumes wu¨rde sich demnach nicht nach 3.9 zu
Ii = I0 · e
−k·Li , (3.16)
sondern zu
Ii = I0 · e
−k·Lˆi · F + (1− F ) · I0 (3.17)
ergeben. Hierbei entspricht Lˆi einem aufsummerierten Blattfla¨chenindex, der noch nicht mit der Kronenbedeckung
F gewichtet wurde (siehe auch weiter unten, Gleichung 3.19). Die Berechnung in Gleichung 3.17 macht aber




Abbildung 3.7: Lichtabschattung innerhalb eines Transekts. Ba¨ume, deren Kronen sich teilweise
auf einer Ho¨he befinden, ko¨nnen sich nicht beschatten. Hier wirft Baum 1 Schatten auf Baum
3, nicht aber auf Baum 2. Letzterer wirft ebenfalls keinen Schatten auf Baum 3.
Die Blattfla¨che L der Schicht z ergibt sich aus der aufsummierten Blattfla¨che aller Kohorten










, fu¨r ausgewa¨hlte i. (3.18)
Es muß nun fu¨r jeden Einzelbaum berechnet werden, welche Blattfla¨che Li sich u¨ber seinem




L(z), mit z > hi. (3.19)
Im Modell sind zwei Ba¨ume, deren Kronen sich auf gleicher Ho¨he befinden, d. h. die in einer
gleichen Ho¨henschicht z einen Kronenanteil besitzen, als nebeneinanderstehend zu verstehen.
Sie ko¨nnen sich daher nicht beschatten und sind aus der obigen Berechnung herauszunehmen.
Eine anschauliche Darstellung dieses Mechanismus bietet Abbildung 3.7.
3.6.4 Teilmodell Mortalita¨t und Lu¨ckenbildungsdynamik
Die Baumsterblichkeit in Regenwa¨ldern liegt zwischen 1 und 3% ja¨hrlich (Swaine, 1989; Condit
et al., 1995: Van der Meer und Bongers, 1996; Phillips und Gentry, 1994). Feldmessungen von
nur Sinn, wenn sie fu¨r jede der diskreten Schichten vorgenommen werden. In einer Schicht ergibt sich der
Blattfla¨chenindex Lˆi aber typischerweise zu Werten unter 0,5. In dieser Gro¨ßenordnung weichen die Ergebnisse
der beiden Ansa¨tze nur um Bruchteile eines Prozentes voneinander ab. Daher ist der einfachere Ansatz, Gleichung
3.16, durchaus gerechtfertigt.
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Swaine (1989) zeigen eine Abha¨ngigkeit der Sterblichkeitsrate vom ja¨hrlichen Durchmesserzu-
wachs (Abbildung 3.8). Dort liegt die durchschnittliche Mortalita¨t von Ba¨umen u¨ber 10 cm dbh
bei 1,2%. Sie steigt bei einem sehr geringen Wachstum auf knapp 2% an.
Besta¨nde, die besonders dicht stehen weisen eine deutliche ho¨here Mortalita¨t von bis zu 4% und
mehr auf. Dies kann mit erho¨htem Streß erkla¨rt werden.
Zu beachten ist weiterhin, daß Sa¨mlinge und Jungwuchs eine deutlich ho¨here Sterblichkeit (Whit-
more, 1993; Swaine, 1989). Sie ergibt sich durch Tierverbiß, nicht ausreichenden Lichteinfall und
umfallende Baumriesen.
Einen großen Einfluß auf die Wachstumsdynamik und die Sterblichkeit in Regenwa¨ldern hat die
Lu¨ckenbildung durch umfallende Ba¨ume. Bei einer Untersuchung in Su¨damerika geht bis zu
90% der Gesamtmortalita¨t auf umfallende Ba¨ume zuru¨ck (Van der Meer und Bongers, 1996)20.
Diesen vier Einzelursachen fu¨r Mortalita¨t wird im Modell wie folgt Rechnung getragen:
• Die normale Mortalita¨tswahrscheinlichtkeitMNi ist eine Funktion des Durchmesserzuwach-
ses dZi, wobei je nach Wuchsgruppe mit einem Faktor MWj gewichtet wird
21:
Mi = MWj ·MNi(dZi), (3.20)
• Jungwuchs und Sa¨mlinge mit einer Baumho¨he unter hi = 1, 3 m weisen eine erho¨hte
Sterblichkeitsrate MYj von bis zu 16% auf.
• Ba¨ume in dichtstehendem Bestand haben eine erho¨hte Wahrscheinlichtkeit MCj von 4 bis
8% zu sterben (Jungwuchs unter hi = 1,3m dort: MCYj = 32%). Hierbei dient die
Kronenbedeckung F (z) als Indikator fu¨r dichtstehenden Bestand22.
• Die Mortalita¨tsrate fu¨r Ba¨ume mit di ≥ 60 cm wird linear nach unten korregiert, so daß
ein ausgewachsener Ba¨um mit d = 1, 5m eine Rate von 0,5% hat23.
• Alle abgestorbenen Ba¨ume mit einem Durchmesser di ≥ 10 cm ko¨nnen mit einer Wahr-
scheinlichtkeit von W (di) = 40% umfallen und Bestandeslu¨cken schlagen. Die Lu¨cken-
gro¨ße entspricht der Kronenprojektionsfla¨che des fallenden Baumes. Dabei ko¨nnen nur
Ba¨ume erschlagen werden, die kleiner sind als der umfallende Baum.
Feldmessungen zeigen, daß die Stammzahl-Durchmesser-Verteilung der durch fallende Individu-
en erschlagenen Ba¨ume qualitativ der Verteilung nichtbetroffener Ba¨ume gleicht. Es kann daher
nicht behauptet werden, eine Gro¨ßenklasse wird durch die Lu¨ckenbildung mehr gescha¨digt. Aus
den Untersuchungen geht hervor, daß in signifikanter Anzahl nur Indiviuen erschlagen werden,
die kleiner als die umfallenden Ba¨ume sind (siehe Anhang D).
Es wird unterschieden zwischen einer deterministischen Sterblichkeit bei Kohorten mit verha¨lt-
nisma¨ßig großer Stammzahl (Ni ≥ 100) und einer stochastischen Mortalita¨t (Vanclay, 1994).
Bei erster entspricht die ermittelte Mortalita¨tsrate dem Anteil der Ba¨ume, die pro Jahr sterben,
bei letzterer ist die Mortalita¨tsrate als Wahrscheinlichtkeit zu verstehen, mit der ein Einzelbaum
20Die folgenden Angaben zur Lu¨ckenbildung in Regenwa¨ldern stammen, sofern nicht anders gekennzeichnet,
aus dieser Quelle. Sie wird in Anhang D eingehender analysiert.
21Der Wichtungsfaktor MWj tra¨gt dem Umstand Rechnung, daß Pioniere eine ho¨he Mortalita¨tsrate besitzen,
die zugrundeliegenden Messungen (Swaine, 1989) dies jedoch nicht ausreichend differentieren.
22Sobald die mittlere Kronenbedeckung der Ho¨henschichten z, in denen der betrachtete Baum seine Krone
besitzt, 1,0 u¨berschreitet, wird der Baum als dichtstehend betrachtet.
23Große Individuen erfahren nur einen geringen Durchmesserzuwachs und sind in den Messungen von Swaine
(1989) unterrepra¨sentiert. Ohne diese Korrektur exisitieren keine Ba¨ume u¨ber 90 cm Stammdurchmesser.
34 Kapitel 3. Modellbeschreibung

























Abbildung 3.8: Durchmesserzuwachsabha¨ngige Mortalita¨t MN(dZ) (nach Swaine, 1989).
abstirbt. Ein Zufallsgenerator ermittelt im stochastischen Fall fu¨r jeden Einzelbaum, ob er ab-
stirbt, umfa¨llt, bzw. erschlagen wird. Auch die Fallrichtung und der Plot, in dem er aufschla¨gt,
wird zufa¨llig ermittelt. Auf lange Sicht entsprechen die Mortalita¨tsraten den Zufallswahrschein-
lichkeiten.
3.6.5 Teilmodell Sa¨mlingseinwuchs
Im Modell wird davon ausgegangen, daß sich im Waldboden eine als konstant zu betrachtende
Samenbank befindet. Fu¨r Pionierbaumarten ist diese Annahme sicherlich richtig. Klimaxarten
bilden diese Samenbank in der Regel nicht, bei ihnen findet sich aber eine sogenannte Sa¨mlings-
bank (siehe auch Tabelle 2.2). Es ist durchaus denkbar, den Keimungsprozeß der Klimaxarten
durch ein genaueres Samenbankmodell zu betrachten24 und den Einwuchs an den Ist-Bestand
zu koppeln. Untersuchungen von Kaspar (1996) haben dieses fu¨r Koexistenzbetrachtungen un-
terschiedlicher Baumarten zum Inhalt. Fu¨r die hier betrachteten Fragestellungen ist das jedoch
nicht von Bedeutung.
Die Bedingungen fu¨r den Eintrag neuer Sa¨mlinge sind:
• Eine nicht vo¨llige geschlossene unterste Kronenschicht,
• der Lichteinfall IF auf dem Waldboden der betrachteten Parzelle u¨bertrifft die zur Samen-
keimung notwendige minimale Intensita¨t ISj
25 (Whitmore, 1993).
IF ≥ ISj (3.21)
Bei Erfu¨llung der Einwuchsbedingungen werden entsprechend neue Kohorten hinzugefu¨gt. Den
beiden Zustandsgro¨ßen Biomasse Bi und Stammzahl Ni wird die Sa¨mlingsbiomasse BSj und die
Sa¨mlingszahl NSj zugeordnet.
Der Sameneintrag erfolgt maximal einmal pro simuliertem Jahr.
24Das Formix 1.0 - Modell arbeitet damit (Bossel und Krieger, 1991).
25Der Mechanismus ist eine starke Vereinfachung der natu¨rlichen Keimungsbedingungen. Andere Faktoren wie
Sonnenflecken oder Temperatur haben auch einen Einfluß auf den Keimungsprozeß.
Kapitel 4
Simulationsergebnisse
Die Simulationsergebnisse eines individuenbasierten Waldmodells ko¨nnen qualitativ in drei un-
terschiedliche Bereiche eingeteilt werden:
1. Ergebnisse, die Aussagen u¨ber den gesamten Bestand machen, z. B. Stammzahl [1/ha],
Stammvolumen [m3/ha], Biomasse [todm], Basalfla¨che [m
2/ha] 1,2 und auch Gesamt-LAI
[-]. Eine differentierte Aufschlu¨sselung, in welchen Wuchsstadien sich Teile des Waldes
befinden, geho¨rt auch hierzu. Typischerweise werden bei Feldmessungen nur Ba¨ume ober-
halb eines Stammdurchmessers (z. B. d ≥10 cm) betrachtet. Dieser Umstand ist bei einer
Ergebnisdiskussion zu beru¨cksichtigen.
2. Gro¨ßen, die einen Ru¨ckschluß auf die Artengruppenzusammensetzung des Bestands erlau-
ben. Erreicht werden kann dies durch eine Aufschlu¨sselung der unter 1. genannten Gro¨ßen
nach den daran beteiligten Artengruppen.
3. Eine Auflistung der Stammzahlen nach Artengruppen und Durchmessern gibt ein sehr
genaues Bild von dem simulierten Waldgebiet wieder. Eine qualitativ a¨hnliche Analyse
ermo¨glicht die Betrachtung der Kronenverteilung u¨ber der Ho¨he oder die Blattfla¨chen-
dichte (LAD)3. Gro¨ßen dieser Kategorie geben sehr detailierten Aufschluß u¨ber das Un-
tersuchungsgebiet. Hier wird der Vorteil individuenbasierter Modelle deutlich, denn diese
Aussagen ko¨nnen mit gro¨beren Modellen, die nur das Verhalten des gesamten Bestandes
simulieren, nicht getroffen werden. Schwierig bleibt jedoch die Interpretation, da es in die-
sen Bereichen nur sehr wenige Feldstudien gibt, die zudem von Waldgebiet zu Waldgebiet
starke Unterschiede aufweisen (Terborgh und Petren, 1991; Kira, 1978; Yoda, 1974; Kira
und Yoda, 1989).
Im folgenden Kapitel werden Ergebnisse vorgestellt, die mit Hilfe des in Kapitel 3 vorgestell-
ten Simulationsmodells erzielt wurden. Das Modell wurde hierfu¨r numerisch mit Hilfe eines
Computers gelo¨st4. Hierbei wurden drei unterschiedliche Ausgangsbedingungen untersucht:
1Basalfla¨che ist die kummulierte Stammquerschnittsfla¨che in Brustho¨he je Hektar. Sie ist eine typische Inven-
turgro¨ße in der forstliche Bestandsaufnahme.
2Durch die interne Modellstruktur sind die drei Gro¨ßen Stammvolumen, Biomasse und Basalfla¨che eng mit-
einander gekoppelt. Es ist daher ausreichend, sich auf die Betrachtung einer Gro¨ße zu beschra¨nken. Ich wa¨hle als
Ausgabe das Stammvolumen, da dies auch fu¨r die Betrachtung einer forstlichen Bewirtschaftung (Kapitel 6) am
interessantesten ist.
3Die Blattfla¨chendichte ist die Blattfla¨che pro Raumeinheit [m2/m3]. LAD steht fu¨r die englische Bezeichnung
leaf area density.
4Weiteres zur numerischen Lo¨sung und der Abha¨ngigkeit von der gewa¨hlten Diskretiserungen findet sich in
Kapitel 5.1.1
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• Ein ausgewachsener Prima¨rwaldbestand am Hang, der im folgenden P1 genannt wird (Ka-
pitel 4.1),
• ein Sekunda¨rwaldbestand mit einer Lichtung (L1) (Kapitel 4.2) und
• ein Kahlschlag (Kapitel 4.3).
Die Inventurdaten wurden im Deramakot Forest Reservat, Sabah (Borneo) in Malaysia erhoben
(Schlensog, 1995). Sie sind neben einer kurzen Beschreibung der Besta¨nde P1 und L1 in Anhang
B zu finden. Simulationen mit den Daten anderer Besta¨nde aus dem gleichen Gebiet ergeben
keine weiteren Erkenntnisse. Auf ihre Darstellung wird daher verzichtet.
Die Ergebnisse ergeben sich mit einer Parametrisierung, wie sie in Anhang A dokumentiert
ist. Die Simulation wird mit einer zeitliche Schrittweite von ∆t = 0, 1 a und einer vertikalen
Diskretisierung von ∆z = 0, 5m durchgefu¨hrt. Die Simulationsfla¨che betra¨gt neun Hektar.
4.1 Ausgewachsener Prima¨rwaldbestand
Die Simulation eines ausgewachsenen Prima¨rwaldes zeigt, daß sich mit der gewa¨hlten Modell-
struktur und der Parametrisierung der Wald noch nicht in einem dynamischen Gleichgewicht
befindet. Es ist zu beobachten, daß in den ersten fu¨nfzig Jahren der Simulation das Stamm-
volumen der Artengruppe 1 etwas ansteigt (Abbildung 4.1B). Ebenso verha¨lt es sich mit der
Stammzahl aller Ba¨ume u¨ber d ≥ 10 cm jener Artengruppe. Sie steigt von ca. 300 Sta¨mme/ha
auf 800 Sta¨mme/ha an (Abbildung 4.1D). Die Gesamtstammzahl (d ≥ 10 cm) erreicht im Gleich-
gewicht einen Wert von 1200 1/ha.
Werden Ergebnisse betrachtet, die sich auf den Bestand mit d ≥ 20 cm beschra¨nken, ist dieses
Pha¨nomen nicht zu beobachten (Abbildung 4.2). Vielmehr ist das Stammvolumen von Beginn
an stabil und sinkt nach einen kleinen U¨berschwinger in den ersten Jahren geringfu¨gig ab.
Erkla¨rt werden kann dies mit der geringeren Anzahl ausgewachsener Ba¨ume in einem Wald mit
Bestandeslu¨cken. Die Stammzahl steigt von ihrem Ausganganswert (230 Sta¨mme/ha) auf 350
Sta¨mme/ha an.
Feldmessungen berichten von typischen Stammzahlen (mit d ≥ 10 cm)5:
• Nicholson (1979) in Sabah, Malaysia: 422 1/ha und 667 1/ha,
• Newbery et al. (1992) in Sabah, Malaysia: 470 1/ha.
Die Messungen in anderen Regenwaldgebieten liegen in der gleichen Gro¨ßenordnung. So finden
Van der Meer und Bongers (1996) in Amazonien 526 1/ha, Crome et al. (1992) in Australien 664
1/ha und 741 1/ha und Brokaw (1985) in Panama u¨ber 1000 Ba¨ume pro Hektar mit h ≥ 1m.
Ein Vergleich des Stammvolumens mit Meßwerten ist schwierig. Zwar ist das stehende Stamm-
volumen fu¨r die Bewirtschaftung der wichtigste Faktor, Messungen, die eine Aussage u¨ber das
stehende Volumen eines Bestandes machen, sind jedoch selten. Nur mit Hilfe eines Kahlschlages
kann ein Bestand genau vermessen werden. Kato (1978) hat eben dies in Pasoh, Malaysia auf
5Ein Vergleich der Werte mit d ≥ 20 cm ist schwer mo¨glich, da der Schwellenwert in Feldstudien meist bei
d = 10 cm liegt.
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Abbildung 4.1: Simulationsergebnisse eines ausgewachsenen Prima¨rwalds (Bestand P1): A: An-
teilige Zusammensetzung der Wuchsstadien; B: Dynamischer Verlauf des Stammvolumens (d ≥
10 cm); C: Stammzahl-Durchmesser-Verteilung; D: Dynamischer Verlauf der Stammzahl (d ≥
10 cm). Die Legende aus Abbildung B hat auch in Abbildung D Gu¨ltigkeit. Na¨here Erla¨uterun-
gen sind im Text zu finden.

















































Abbildung 4.2: Simulationsergebnisse eines ausgewachsenen Prima¨rwalds (Bestand P1) mit d ≥
20 cm: A: Dynamischer Verlauf des Stammvolumens; B: Dynamischer Verlauf der Stammzahl.
Die Legende aus Abbildung A hat auch in Abbildung B Gu¨ltigkeit.
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einer 0,1 ha großen Fla¨che getan. Er erha¨lt ein Stammvolumen6 von 556 bwz. 777m3/ha. Der
Simulationslauf ergibt ein Stammvolumen von ca. 550m3/ha. Es ergibt sich hier zwar eine
U¨bereinstimmung, aber die Messungen von Kato sind auf Grund der sehr kleinen Meßfla¨che
kritisch zu betrachten. Es ist fraglich, ob sie repra¨sentativ fu¨r einen Prima¨rwaldbestand sein
kann.
Der zeitliche Verlauf der aktuellen Wuchsstadien (Abbildung 4.1A) erreicht eine Art dynami-
sches Gleichgewicht nach 200 simulierten Jahren. Das Wuchsstadium eines Transekts wird be-
stimmt durch den dort vorzufindenden ho¨chsten Baum. Ausgewachsener Wald beinhaltet einen
U¨bersta¨nder mit h ≥ 36m und ist im Gleichgewicht mit ca. 65% vertreten. Im hochwachsenem
Wald existieren Ba¨ume mit 20m ≤ h ≤ 36m. Etwa 30% der Transekte sind im Gleichgewicht
in diesem Wuchsstadium. In Waldlu¨cken schließlich gibt es keine Ba¨ume mit h ≥ 20m. Im
Lu¨ckenstadium sind etwa 5% des Wald im Gleichgewicht vorzufinden7. Die Fluktuationen sind
jedoch im weiteren Verlauf mit ± 10% sehr hoch. Dieses Ergebnis wird auch bei den Simula-
tionen der anderen Besta¨nde erzielt (siehe Kapitel 4.2 und 4.3). Es liegt daher der Schluß nahe,
daß die Inventurdaten aus Schlensog (1995), die auf kleinen Fla¨chen bis zu 0,81 ha gemessen
wurden, nicht ohne weiteres auf gro¨ßere Gebiete u¨bertragen werden ko¨nnen. So ist zu beach-
ten, daß die Inventur eines ausgewachsenen Prima¨rwaldes nur eine Momentaufnahme in seinem
dynamischen Bestehen ist. Lu¨ckenfla¨chen, die bei der Aufnahme von Schlensog (1995) im Be-
stand P1 bewußt vermieden wurden, sind aber ein wichtiger Bestandteil des Waldes. A¨hnliche
Zusammensetzungen nach den Wuchsstadien findet sich auch bei Hubbel und Foster (1986), die
ein 50 ha großes Waldgebiet in Panama untersuchten. Dabei finden sie einen Anteil von 34%
± 23%8, der nur Ba¨ume mit h ≤ 20m entha¨lt, 37% ± 19% mit Ba¨umen zwischen 20m und
30m sowie 29% ± 30% mit Ba¨umen gro¨ßer als 30m. Fu¨r einen Vergleich mit den Simulati-
onsergebnissen ist zu beachten, daß Hubell und Foster Subfla¨chen von 5m × 5m betrachteten.
Durch diese feinere Unterteilung wird eine ho¨here Auflo¨sung erreicht, die u. U. differentiertere
Ergebnisse ergibt. Weiterhin handelt es sich bei dem Untersuchungsgebiet um eine amerika-
nische Regenwaldformation, die mit der indomalayischen nicht unmittelbar verglichen werden
kann.
Bei der Artenzusammensetzung ist festzustellen, daß bis auf das Ansteigen der Stammzahl der
Artengruppe 1 der zeitliche Verlauf der anderen Artengruppe anna¨hernd konstant ist. Es gibt
Ereignisse (Entstehen großer Lu¨cken durch umfallende Ba¨ume), die die Stammzahl der Pioniere
kurzfristig weiter ansteigen la¨ßt. Der natu¨rliche Verlauf der Sukzession bewirkt nach 50 Jahren
einen Ru¨ckgang auf das Gleichgewichtsniveau.
Die Stammzahl-Durchmesser-Verteilung zu Beginn der Simulation und nach 1000 Jahren zeigt
einen leichten Anstieg in den kleinen Durchmesserklassen zwischen 5 und 40 cm sowie qualitativ
gleiches Verhalten fu¨r gro¨ßere Ba¨ume (Abbildung 4.1C). Eine eingehender Untersuchung dieses
Verhaltens sowie dem Verlauf der Kronenbedeckung folgt im Kapitel 4.4.
6Gemessen wurden in Kato (1978) die oberirdische Trockenbiomasse B. Aus ihr la¨ßt sich nach Kapitel 3.6.1
das Stammvolumen SV abscha¨tzen: SV = τ
ρ
·B, wobei τ dem Anteil des Stammes an der oberirdischen Biomasse
und ρ der Holzdichte entspricht. Typische Werte eines Dipterocarpazeenwaldes im Tiefland sind: τ = 0, 7,
ρ = 0, 6 g/cm3.
7Diese Einteilung wurde nach der Lu¨ckendefinition von Van der Meer und Bongers (1996) und der U¨bersta¨nder-
klassifikation von Whitmore (1993) gewa¨hlt.
8Die Abweichungen entsprechen Standardabweichungen, die sich aus der Mittelung unterschiedlicher Beobach-
tungsfla¨chen ergeben.
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4.1.1 Blattfla¨chenindex
Der Blattfla¨chenindex ist eine Gro¨ße, die eine kompakte Information u¨ber das betrachtete O¨ko-
system entha¨lt. Insbesondere kann bei der Analyse seiner maximalen Auspra¨gung und der
saisonalen Schwankungen das O¨kosystem gut klassifiziert werden (Kira, 1975). Hierbei fa¨llt
auf, daß trotz der außerordentlichen Ho¨he tropischer Wa¨lder ihr Blattfla¨chenindex nicht signi-
fikant von dem borealer Wa¨lder abweicht (Kira und Yoda, 1989). Seine Messung ist mitunter
schwierig. Da eine Messung des LAI oft auf eine Lichtmessung unter geschlossenem Kronen-
dach zuru¨ckgefu¨hrt wird, hat die Annahme u¨ber die Art der Lichtabsorption nach Gleichung 3.9
entscheidenten Einfluß auf das Ergebnis (Schlensog, 1995). Typische Werte fu¨r Malaysia sind
LAI = 7, 3 (Kato et al., 1978) und LAI = 4, 7 − 6, 8 (Schlensog, 1995). Es finden sich in der
Literatur auch Werte von LAI = 11,4 fu¨r einen tropischen Regenwald in Su¨dthailand (Kira,
1975). Dies zeigt, daß seine Bestimmung schwierig und oft mit Unsicherheiten behaftet ist.
In Abbildung 4.3 ist der Verlauf des aufsummierten Blattfla¨chenindex zu Beginn der Simulation
und nach 1000 simulierten Jahren zu sehen. Wie weiter oben schon angedeutet, ist die Wuchs-
dynamik der Ba¨ume mit d ≤ 10 cm sehr kritisch zu betrachten. Daher ist in der erwa¨hnten
Abbildung eine Unterteilung des Kronenraumes in Ba¨ume mit einem Durchmesser gro¨ßer bzw.
kleiner 10 cm vorgenommen. Es ist zu erkennen, daß die Ba¨ume oberhalb des Grenzdurchmes-
sers einen Blattfla¨chenindex von LAI = 5 erreichen. Ein ebenso großer LAI ergibt sich aus
den Ba¨umen unterhalb des Grenzdurchmessers. Das Ergebnis des Modells liegt in der richtigen
Gro¨ßenordnung. Wenn die Unsicherheit bei den kleinen Ba¨umen in Betracht gezogen und von
einem LAI = 2 kleiner Pflanzen ausgegangen wird (Rollet, 1978), erha¨lt man einen LAI = 7,
der gut mit den Literaturwerten korrelliert. Es ist auch zu erkennen, daß sich der Verlauf des
Blattfla¨chenindex u¨ber der Ho¨he im Laufe der Zeit nur geringfu¨gig a¨ndert. Im Bereich zwi-
schen 10m und 30m ist eine leichte Abnahme, im Bereich unter 10m eine leichte Zunahme zu
verzeichnen.
Der anna¨hernd lineare Verlauf im oberen Bereich la¨ßt auf eine homogene Verteilung der Blatt-
fla¨che im Kronenraum oberhalb von 10m vermuten. Kira (1978) findet derartige Ergebnisse.
Das Modell liefert dieses Resultat, obwohl die Annahmen u¨ber die Kronenverteilung von einer
homogen Blattverteilung im Einzelbaum, nicht im Bestand ausgehen (siehe Kapitel 3.6.3).
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Abbildung 4.3: Bestand P1: Verlauf des aufsummierten Blattfla¨chenindex in Abha¨ngigkeit von
der Ho¨he zu unterschiedlichen Zeitpunkten. Die gestrichelte Line in einer Ho¨he von h = 10m
entspricht der durchschnittlichen Ho¨he eines Baumes mit d = 10 cm. Erla¨uterung im Text.
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Es muß beachtet werden, daß sich die Struktur des Bestandes deutlich von der eines einzelnen
Transektes bzw. einer kleinen Beobachtungsfla¨che unterscheidet. Dort gibt es keine homogene
Blattfla¨chenverteilung. Vielmehr kann nach drei qualitativ unterschiedlichen Regionen unter-
schieden werden. Zuoberst stehen U¨bersta¨nder. Sie sind jedoch nicht in jedem Transsekt zu
finden. Unter ihrer Krone exisitiert das Bla¨tterdach zwischen 35m und 5m, in dem eine ho-
mogene Blattverteilung zu finden ist. Bodennah findet sich eine Strauchschicht mit deutlich
ho¨herer Blattfla¨chendichte (Kira und Yoda, 1989).
4.1.2 Durchmesserzuwachs
Die Analyse des Durchmesserzuwachses dZ in Abha¨ngigkeit vom aktuellen Durchmesser d ist
eine weitere Mo¨glichkeit, die Qualita¨t der Wuchsdynamik des Modells zu untersuchen. Durch-
messerzuwachs ist eine der wenigen Gro¨ßen, die regelma¨ßig in vielen beobachteten Waldgebieten
gemessen werden. Daher ist ein Vergleich von Simulationsergebnissen mit Realdaten gut mo¨glich.
In Abbildung 4.4 ist der Durchmesserzuwachs nach Artengruppen getrennt aufgetragen. Es han-
delt sich jeweils um den aktuellen Zuwachs eines Baums im Modell, wobei fu¨r einen Standardlauf
auf einem Hektar 800 Jahre simuliert wurden und der Zuwachs in jedem zehnten Jahr aller im
Bestand stehenden Ba¨ume erfaßt ist. Es wird bei dieser Betrachtung nicht nach Konkurrenz-
situation unterschieden. Dies ko¨nnte erreicht werden, indem die Ba¨ume zusa¨tzlich nach ihrem








































































Abbildung 4.4: Bestand P1: Durchmesserzuwachs dZ in Abha¨ngigkeit vom Durchmesser d. AG
bezeichnet die unterschiedlichen Artengruppen.
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Overtopping Basal Area9 gruppiert werden. Vergleichende Werte fu¨r den Durchmesserzuwachs
eines malaysischen Regenwaldes finden sich in Ong und Kleine (1995). Zusammenfassend finden
sich dort durchschnittliche Zuwa¨chse fu¨r Klimaxarten von bis zu 1 cm/a mit einem Maximum
zwischen 20 und 40 cm Durchmesser und einem asympthotischen Abklingen des Zuwachses bei
gro¨ßerem Durchmesser. Das Modell liefert qualitativ gleiche Ergebnisse. Es ist deutlich eine
Anha¨ufung des Zuwachses im unteren Bereich bis zu 0,5 cm/a zu erkennen. Die Werte von bis
zu 2,8 cm/a bei den Klimaxarten und bis zu 5 cm/a bei den Pionieren ist durch unbeschattet
stehende Ba¨ume zu erkla¨ren.
Das Verhalten des Durchmesserzuwachses der Ba¨ume la¨ßt darauf schließen, daß der Regenwald
im Modell mit einer adequaten Geschwindigkeit hochwa¨chst.
4.2 Sekunda¨rwaldbestand mit Lichtung
Bei der Simulation eines Sekunda¨rwaldes (Bestand L1) mit einer Lichtung ist der Verlauf der
Sukzession deutlich zu erkennen (Abbildung 4.5). Das Stammvolumen der Pioniere (Artengrup-
pe 3) steigt in den ersten fu¨nfundzwanzig Jahren deutlich an. In diesem Zeitraum wachsen sie
in der bestehenden Lichtung hoch. Anschließend dauert es bis ins Jahr 80 bis die Artengruppe
2 die Pionierarten im Stammvolumen einholt. Dieser Verlauf ist auch bei den Stammzahlen zu
erkennen (Abbildung 4.5D). Nach einem Anstieg auf 2500 Sta¨mme pro Hektar sinkt die Anzahl
der Artengruppe 3 im fu¨nfzigsten Simulationsjahr auf nahezu Null und erreicht anschließend das
Gleichgewichtsniveau von etwa 100 Sta¨mme/ha. Dafu¨r steigt in der zweiten Phase der Sukzes-
sion die Stammzahl der Klimaxarten auf ihren Gleichgewichtswert von 800 Sta¨mme/ha. Das
U¨berschwingen nach einhundert Jahren auf 1200 Sta¨mme (Gruppe 1) ist ein Wuchsverhalten
von Wa¨ldern, das in der Natur beobachtet werden kann (Botkin, 1993).
Die Verteilung der verschiedenen Wuchsstadien spiegelt in gro¨berer Skala die Sukzession wieder
(Abbildung 4.5A). Der anfa¨ngliche Lu¨ckenanteil von 25% sinkt nach 50 Jahren auf nahezu Null
ab. Nach einem Ansteigen der hochwachsenden Gebiete und einem gleichzeitigen Ru¨ckgang der
Lu¨cken erfolgt nach 250 Jahren ein Anstieg des ausgewachsenen Anteils.
Im Vergleich der Stammzahlverteilung u¨ber den Durchmesserklassen (Abbildung 4.5C) sieht
man ein Zuwachsen der Lichtungen an einem Anstieg der Baumzahlen in den Klassen bis 40 cm
sowie in den Klassen oberhalb 80 cm, in denen zuvor fast keine Ba¨ume vorhanden waren.
Bemerkenswert ist das Einstellen eines Gleichgewichtes, daß dem des Prima¨rwaldes gleicht. Eine
eingehendere Betrachtung dieses Gleichgewichtszustandes findet sich in Kapitel 4.4.
9Overtopping Basal Area, Abk. OBA, summiert die Basalfla¨che aller Ba¨ume auf, die gro¨ßer sind als das
betrachtete Individuum. Der OBA ist ein Maß fu¨r die Lichtkonkurrenz, der der Baum unterliegt. Ein hoher
OBA bedeutet eine hohe Beschattung, bei der auch ein geringerer Durchmesserzuwachs erwartet wird.
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Abbildung 4.5: Simulationsergebnisse eines Sekunda¨rwalds mit Lichtung (Bestand L1): A: An-
teilige Zusammensetzung der Wuchsstadien; B: Dynamischer Verlauf des Stammvolumens (d ≥
10 cm); C: Stammzahl-Durchmesser-Verteilung; D: Dynamischer Verlauf der Stammzahl (d ≥
10 cm). Die Legende aus Abbildung B hat auch in Abbildung D Gu¨ltigkeit.
4.3 Kahlschlag
Bei der Simulation eines Kahlschlages wird das Hochwachsen eines Regenwaldes auf einer freien
Fla¨che simuliert, auf der in jedem Transekt nur ein Baum jeder Artengruppe steht. Die Annah-
men zum Sa¨mlingseinwuchs gehen davon aus, daß selbiger sich nicht von dem eines ausgewach-
senen Regenwaldes unterscheidet. Hierbei wird von idealisierten Bedingungen ausgegangen, die
den Waldboden ungescha¨digt lassen. Es ist vorstellbar, daß die getroffenen Annahmen auf einen
durch Wanderfeldbau abgeholzten Wald auf einer ebenen Fla¨che zutreffen. Es wird in keiner
Weise beru¨cksichtigt, daß die Auswirkungen eines realen Kahlschlages weitere Konsequenzen
mit sich bringen. Normalerweise vera¨ndert sich das Wasserspeicherpotential des Gebietes, das
Mikroklima und die Samenverfu¨gbarkeit. Erosion und Zusammenbacken der gescha¨digten Hu-
musschicht ko¨nnen Gebiete großfla¨chig unfruchtbar fu¨r jegliche Vegetation machen (Whitmore,
1993). Mit dieser Untersuchung kann die Frage beantwortet werden, ob der Wald in der richti-
gen Geschwindigkeit hochwa¨chst und ob die Sukzession auch unter diesen radikalen Bedingungen
richtig beschrieben wird.
Die Simulationsergebnisse zeigen, daß das Modell auch mit den extremen Anfangsbedingungen
in ein a¨hnliches Gleichgewicht la¨uft wie die Simulationen der Besta¨nde P1 und L1 (Abbildung
4.6). Der Sukzessionsverlauf, der schon bei der Simulation des Sekunda¨rwaldes ersichtlich war,
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Abbildung 4.6: Simulationsergebnisse eines Kahlschlags: A: Anteilige Zusammensetzung der
Wuchsstadien; B: Dynamischer Verlauf des Stammvolumens (d ≥ 10 cm); C: Stammzahl-
Durchmesser-Verteilung; D: Dynamischer Verlauf der Stammzahl (d ≥ 10 cm). Die Legende
aus Abbildung B hat auch in Abbildung D Gu¨ltigkeit.
ist hier viel deutlicher erkennbar. Nach einem schnellen Hochwachsen der Pioniere in den ersten
30 Jahren auf eine extrem hohe Stammzahl von 13000 Ba¨ume je Hektar10, erfolgt in einem
zweiten Sukzessionzyklus das Hochwachsen der Klimaxartengruppen 1, 2 und 4. Sie haben ein
Maxima nach 100 Jahren. Der hier beschriebene Verlauf ist im dynamischen Verhalten des
Stammvolumens und der Stammzahl ersichtlich. Besonders markant ist das Verhalten in der
Zusammensetzung der Wuchsstadien zu erkennen, bei denen in den ersten dreihundert Jahren ein
Schwingverhalten zwischen den unterschiedlichen Anteilen zu verzeichnen ist. Der sprunghafte
Anstieg von 0% auf 100% ist durch die gleichartige Anfangsbesetzung aller Transekte und dem
zeitgleichen Hochwachsen der Pioniere zu erkla¨ren.
4.4 Analyse des Gleichgewichtes
Der Umstand, daß das Modell bei der Simulation unterschiedlicher Besta¨nde in den gleichen
Gleichgewichtszustand la¨uft, ist eine Besta¨tigung dafu¨r, daß die gewa¨hlte Modellierung Ergeb-
nisse liefert, die unabha¨ngig vom Ausgangszustand sind. Der erreichte Gleichgewichtszustand
10In Abbildung 4.6D ist der Verlauf des Maximas nicht zu erkennen. Der y-Achsenbereich wurde so gewa¨hlt,
um Vergleiche mit den Simulationen der anderen Besta¨nde zu erleichtern.
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ist offensichtlich ein Produkt der Modellannahmen. Seine Analyse kann weitere Aufschlu¨sse
u¨ber das Modell liefern. Sind die erzielten Ergebnisse plausibel? An welchen Stellen sind sie
mit Skepsis zu betrachten? Kann noch weiteres u¨ber das modellierte System gelernt werden?
Es ist daher sinnvoll, eine qualitativ feinstrukturierte Analyse des Gleichgewichtes vorzuneh-
men. Die nach Arten aufgeschlu¨sselte Stammzahl-Durchmesser-Verteilung (Kapitel 4.4.1) und
die Kronenbedeckung (Kapitel 4.4.2) werden untersucht.
4.4.1 Stammzahl-Durchmesser-Verteilung
Stammzahl-Durchmesser-Verteilungen werden in der Literatur unterschiedlich beschrieben. De
Liocourt findet nach Vanclay (1994) einen exponentiellen Abfall der Stammzahlen N zu ho¨heren
Durchmesserklassen d (N = A · e−B·d). Newbery et al. (1992) beschreibt einen acht Hektar
großen Bestand in Sabah, Malaysia, indem er Stammzahlen N und Stammumfang gbh aus
Feldmessungen doppelt logarithmisch auftra¨gt (lnN = A−B · ln(gbh)).
Rollet (1978) unterscheidet zwischen qualitativ unterschiedlichen Artengruppen. Die in Abbil-
dung 4.7 dargestellten Verla¨ufe sind mit seinen Erkenntnissen gut zu verstehen, wie im folgenden
dargelegt werden soll. Die Artengruppe 3 (Pionierarten) zeigt den typischen Verlauf von licht-
liebenden Ba¨umen. Fu¨r die Ba¨ume oberhalb d = 10 cm gibt kein exponentielles Abklingen zu
gro¨ßeren Durchmesseren, sondern eine anna¨hernd konstante Verteilung. Bei den Artengruppen












































































Abbildung 4.7: Stammzahl-Durchmesser-Verteilung des Gleichgewichtes. Simuliert wurde der
Prima¨rwaldbestand (P1). Hier dargestellt ist die Verteilung fu¨r 9 ha nach 1000 Jahren. AG
bezeichnet die unterschiedlichen Artengruppen.
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2 und 4 kann eine exponentiell abfallende Verteilung festgestellt werden, bei der die kleinen
Durchmesserklassen einen gro¨ßere Stammzahl enthalten als erwartet. Das Verhalten der Arten-
gruppe 1 ist insofern von einem exponentiellen Abklingen divergierend, als da in den gro¨ßeren
Durchmesserklassen ein erneuter Anstieg der Stammzahlen zu verzeichnen ist. Rollet findet
auch diesen Verlauf in der Natur. Er erkla¨rt es mit dem Wuchsverhalten einzelner Arten und
der Geschichte des Waldes. Es sei darauf hingewiesen, daß in den Durchmesserklassen oberhalb
von 70 cm oft nur einige wenige oder gar ein Baum in der gesamten Simulationsfla¨che exisitieren
und wenige statistische Aussagen zulassen. Der Zustand mag einige Jahrzehnte spa¨ter in diesen
Klassen ein anderer sein. Ein a¨hnlicher Verlauf ist in der Verteilung zu Beginn der Simulation
nur bedingt zu beobachten. Fu¨r die Simulationsla¨ufe wurden neun identische Hektar mit auf
einen Hektar normierten Inventurdaten initialisiert. Eine Stammzahlverteilung von unter einem
Baum je Durchmesserklasse und Hektar war somit anfangs nicht mo¨glich.
Um neben der qualitativen Aussage der Verteilungen eine u¨ber die Quantita¨t zu bekommen,
mu¨ßten Vergleiche mit Inventurdaten eines großen Regenwaldgebietes mit einer Untersuchungs-
fla¨che u¨ber 10 ha gemacht werden.
4.4.2 Schichtstruktur
Fu¨r eine Analyse der vertikalen Kronenverteilung ist es sinnvoll, die Verteilung nach den Wuchs-
stadien der Transekte zu unterscheiden. So ko¨nnen Aussagen u¨ber die durchschnittliche Kronen-
bedeckung in ausgewachsenen Prima¨rwaldgebiete bzw. hochwachsenden Sekunda¨rwald gemacht
werden.
Fu¨r den Prima¨rwald11 (Abbildung 4.8A) ergibt die Betrachtung der Kronenbedeckung in den
unterschiedlichen Ho¨henschichten trotz des Anstiegs in den Stammzahlen eine U¨bereinstimmung
fu¨r den Verlauf zu Beginn und nach 1000 Jahren der Simulation. Nur in den Ho¨henlagen um
h = 10m sowie bei den U¨bersta¨ndern u¨ber 40m ergibt sich ein Anstieg auf ca. 70% bzw. 85%
geschlossener Kronenschicht. Die in der Literatur kontrovers diskutierte Frage, ob ein Regenwald
einen 3-5 schichtigen Aufbau hat (Richards, 1952; Terborgh und Petren, 1991), kann hieran
eingehender beleuchtet werden. Im Prima¨rwald sind deutlich Maxima in der Kronenbedeckung
bei 40m und 10m sowie zwei Nebenmaxima bei 21m und 2m zu erkennen.
Der Sekunda¨rwald (Abbildung 4.8B) zeigt Bedeckungsmaxima in einer Ho¨he von 30m, 21m
und 10m, die jedoch nicht sehr ausgepra¨gt sind. Zu Simulationsbeginn befindet sich keines der
Transekte im Wuchsstadium des hochwachsenden Waldes, der einem Sekunda¨rwald gleichgesetzt
werden kann.
Ein Vergleich mit Messungen von Terborgh und Petren (1991) ergibt in einigen Punkten U¨ber-
einstimmungen. Es ist jedoch zu beru¨cksichtigen, daß die Feldmessungen in einem su¨dameri-
kanischen Regenwald vorgenommen wurden und somit ein direkter Vergleich schwierig ist. Da
der dortige Wald eine Maximalho¨he von 50m hat, ist ein Vergleich durchaus legitim. Terbor-
gh findet im Prima¨rwald Bedeckungsmaxima bei 30m, 6m, 3m und 0,5m. Im Sekunda¨rwald
entdeckt er ein Maxima bei 25m und eines bei 0,5m.
Unter der Annahme, daß mit einem Maxima in der Kronenbedeckung eine Schichtbildung im
Kronendach des Regenwaldes verknu¨pft ist, liefern die Simulationsergebnisse Hinweise auf einen
2 - 4 schichtigen Aufbau in malaysischen Dipterocarpazeen - Regenwa¨ldern.
Rollet (1978) vertritt die These, daß die vertikale Kronenverteilung eine Abbildung der
11Der ausgewachsene Wald kann hier im Kontext als Prima¨rwald verstanden werden, der hochwachsende Wald
als Sekunda¨rwald.
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Abbildung 4.8: Kronenbedeckung im Gleichgewicht in unterschiedlichen Ho¨henlagen. Simuliert
wurde der Prima¨rwaldbestand (P1). Hier dargestellt ist die Verteilung fu¨r 9 ha nach 1000
Jahren. A: ausgewachsener Wald; B: hochwachsender Wald.
Stammzahl-Durchmesser-Verteilung ist, fu¨r die gewisse Verteilungsmuster entdeckt werden
ko¨nnen. Das Baumgeometriemodell erkla¨rt fu¨r die vorliegende Arbeit die Zusammenha¨nge zwi-
schen Durchmesser- und Kronenverteilung. Es ist jedoch offen, welcher der beiden Selbstorga-
nisationsmechanismen im O¨kosystem Regenwald das Wuchsverhalten steuert.
Kapitel 5
Parametervariation
In diesem Kapitel werden Ergebnisse vorgestellt, die sich bei vom Standardlauf unterschiedlicher
Parameterwahl ergeben. Es kann grob nach zwei Parameterarten unterschieden werden:
• Steuerparameter, die den Ablauf der Simulation beeinflussen, z. B. zeitliche und ra¨umli-
che Diskretisierungen, und fu¨r deren Bestimmung die Qualita¨t der erzielten Ergebnisse des
Standardlaufs ausschlaggebend ist1. Sie beeinflussen die Laufzeit der Simulation erheb-
lich. Die unterschiedlichen Ergebnissen, die durch ihre Vera¨nderungen auftreten, werden
nachfolgend in Kapitel 5.1 zusammengefaßt.
• Biologische Parameter, deren Werte im Feld meßbar sind und direkt im Modell verar-
beitet werden. Sie sind in Tabelle A.1 zusammengestellt. Das Modellverhalten auf ihre
Variationen wird in Kapitel 5.2 beschrieben.
5.1 Variation der Steuerparameter
Im folgenden wird das Modellverhalten im Hinblick auf die Vera¨nderung von vier Steuergro¨ßen
u¨berpru¨ft. Im einzelnen sind dies:
• Die zeitliche Diskretiersierung ∆t, deren Gro¨ße die Genauigkeit der numerischen Lo¨sung
der Differentialgleichungen bestimmt,
• die vertikale Diskretisierung ∆z, die ein Maß fu¨r die Auflo¨sung des Kronenraumes ist und
maßgeblich die Lichtkonkurrenz mitbeeinflußt,
• die Gro¨ße der Simulationsfla¨che und
• die Klassifizierung der Inventurdaten in unterschiedliche Durchmesserklassen ∆d.
Unterschiedliche Maschinenlaufzeiten fu¨r Simulationen mit den variablen Gro¨ßen sind in Tabelle
5.1 dargestellt. Es wurde jeweils nur ein Parameter im Vergleich zum Standardlauf variiert.
1Fu¨r die Bestimmung diskreter Schrittweiten bei der numerischen Lo¨sung komplexer Differentialgleichungssy-
steme gibt es mathematische Vorschriften (Press et al. 1989), die sicherstellen, daß stabile Lo¨sungen gefunden
werden ko¨nnen.
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∆t ∆z Fla¨che ∆d Laufzeit
[a] [m] [ha] [cm] [min.sec]
Standardlauf 0,1 0,5 9 5 290.18
Zeitvariation 0,5 56.22
1,0 6.43






Tabelle 5.1: Vergleich der Programmlaufzeiten fu¨r eine Simulationszeit von 400 Jahren auf einer
SPARC Workstation 10 mit 50 MHz Taktfrequenz. Variiert wurden der Zeitschritt ∆t, die
vertikale Diskretisierung ∆z, die Simulationsfla¨che und die Durchmesserdiskretisierung ∆d.
5.1.1 Zeitliche Diskretisierung
Die zeitliche Diskretisierung u¨bt entscheidenden Einfluß auf die Ergebnisse aus. Sie ist notwen-
dig, um das Differentialgleichungssystem numerisch zu lo¨sen. Die Gleichung 3.1 wird durch eine
Euler-Cauchy Integration mit diskreter Schrittweite ∆t numerisch gelo¨st. Das Verfahren zeich-
net sich durch eine kurze Laufzeit aus. Der Rechenfehler, der durch die numerische Betrachtung
entsteht, liegt in der Gro¨ßenordnung (∆t)2. Ein alternatives Verfahren wa¨re die Integration nach
Runge und Kutta (in beliebiger Ordnung). Hierbei werden zwischen den Zeitschritten weitere
Stu¨tzpunkte berechnet. Der numerische Fehler liegt in die Gro¨ßenordnung von (∆t)Ordnung+1.
Die Laufzeit erho¨ht sich entsprechend der gewa¨hlten Ordnung.
In Abbildung 5.1 werden Ergebnisse dargestellt, bei denen die Schrittweite vera¨ndert wurde.
Wichtig ist hierbei, daß durch die Variation der Schrittweite nicht nur die Genauigkeit der Lo¨sun-
gen der Differentialgleichungen beeinflußt wird. Vielmehr hat ∆t einen erheblichen Einfluß auf
die stochastisch gesteuerte Mortalita¨t und die damit verbundene Lu¨ckenbildungsdynamik. Bei
einem kleinen Zeitschritt ergeben sich geha¨uft kleine Lu¨cken, die leicht von Pionierarten besie-
delt werden ko¨nnen. Wenn ein gro¨berer Zeitschritt gewa¨hlt wird, ko¨nnen Ba¨ume, die in einem
Zeitschritt umfallen, in gleiche Gebiete fallen und somit eine Gesamtlu¨ckenfla¨che pro Zeiteinheit
erzeugen, die kleiner ist, als die sich mit kleiner Schrittweite ergebende. Ein Modell, daß un-
ter gegebener Parametrisierung bei einer Schrittweite stabil wa¨re, mu¨ßte bei einer drastischen
A¨nderung selbiger nicht in den gleichen Gleichgewichtszustand laufen. Das hier beschriebene
Problem kann beseitigt werden, indem die Mortalita¨t von der zeitlichen Diskretisierung ent-
koppelt wird. Im Modell bedeutet dies, daß Mortalita¨t (und damit auch die Lu¨ckenbildung)
und Sa¨mlingseinwuchs unabha¨ngig von der gewa¨hlten Schrittweite ∆t ja¨hrlich einmal kalkuliert
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dt = 0,01 a
dt = 0,1 a
dt = 1,0 a
Abbildung 5.1: Ergebnisse mit unterschiedlicher zeitlicher Diskretisierung ∆t. Dargestellt wird
der Verlauf des Stammvolumens (d ≥ 10 cm). A: ∆t = 0, 1 a (Standardlauf); B: ∆t = 1, 0 a; C:
Wuchsverlauf eines Einzelbaumes der Artengruppe 1 und 3 ohne Beschattung, ∆t variabel.
werden
Eine genauere Betrachtung der numerischen Integration erfolgt in Abbildung 5.1C. Dort wird
das Wachstum eines Einzelbaumes betrachtet, der ohne Beschattung hochwa¨chst. Abweichun-
gen in der Integration gibt es offensichtlich besonders bei kleinen Ba¨umen. Wa¨hrend bei der
Artengruppe 3 bei einer Diskretisierung von ∆t =1,0 a ein nennenswerter Anstieg des Stamm-
volumens erst nach zwei Jahren zu verzeichnen ist, ist der Baum bei ∆t = 0, 01 a zu dieser Zeit
bereits auf 0,4 m3 angewachsen. Im Bereich, in dem die Ba¨ume ausgewachsen sind, gleichen sich
die Werte vo¨llig an. Unterschiede fu¨r den Bereich ∆t = 0, 01 a bis 0,1 a sind vernachla¨ssigbar ge-
ring, wa¨hrend sie bei ∆t =1,0 a zu geringfu¨gigen A¨nderungen im Gesamtverhalten des Bestandes
ergeben. Insbesondere das Wuchsverhalten der Pionierarten wird beeinflußt. Die gewonnenen
Erkenntnisse fu¨hren dazu, daß der Standardlauf mit einer Diskretisierung von ∆t = 0, 1 a durch-
gefu¨hrt wird.
5.1.2 Ra¨umliche Diskretisierung
Unter ra¨umlicher Diskretisierung ist hier die vertikale Unterteilung des Kronenraums zu ver-
stehen, wie sie fu¨r die Berechnung der Blattfla¨chenverteilung beno¨tigt wird. Je feiner die Dis-
kretisierung ist, umso genauer wird die durch das Geometriemodell (Kapitel 3.6.1) bestimmte
Baumkrone abgebildet. Es soll nicht untersucht werden, was fu¨r Auswirkungen eine andersartige
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Einteilung der horizontalen Transekte ergibt. Es wird davon ausgegangen, daß die in Kapitel
3.4.2 motivierte Betrachtung hinreichend gut ist.
Abbildung 5.2 zeigt das unterschiedliche Verhalten, wenn die vertikale Diskretisierung vera¨ndert
wird. Ein Anstieg des Stammvolumen zu Beginn der Simulation findet bei einer Diskretisierung
von ∆z = 5m nicht statt. Vielmehr sinkt wa¨hrend der gesamten Simulationszeit ab und bela¨uft
sich nach 400 Jahren auf nur noch 400m3/ha. Die Wuchsstadien ergeben bei einer gro¨beren
Diskretisierung einen Anstieg des Lu¨ckenanteils auf 10%. Es kann nun vermutet werden, daß eine
gro¨bere Diskretisierung, bei der das Stammvolumen konstant bleibt, bessere Ergebnisse liefert.
Das stimmt so keinesfalls. Es findet hier eine Kompensation zweier Fehler statt: Die schon in
Kapitel 4 erwa¨hnte ungenaue Kenntnis der Baumgeometrie kleiner Ba¨ume wird von den mit der
groben Diskretisierung verbundenen Fehler in der Verteilung der Blattfla¨che u¨berlagert2. Das
Lichtkonkurrenzmodell ermo¨glicht es, daß alle Kronenschichten von Blattmasse gefu¨llt werden.
Hierdurch stehen die Ba¨ume im Bestand sehr eng. Die erreichten Stammzahlen (Kapitel 4)
zeigen diese dichte Struktur. Durch eine gro¨bere Diskretisierung treten Rundungsfehler auf,
die die Kronengro¨ße prinzipiell u¨berscha¨tzen. Es ko¨nnen daher weniger Ba¨ume im Bestand
stehen. Diese du¨nnere Besetzung kann biologisch motiviert werden, wenn bedacht wird, daß in
der Natur Baumkronen nicht dicht an dicht stehen. Es mu¨ßte dahingehend nur gekla¨rt werden,
2Im Modell wird einem Intervall dz diskret Blattfla¨che zugeordnet. Es gibt keine Unterteilung in eine konti-
nuierliche, teilweise Zuordnung.




























































































Abbildung 5.2: Ergebnisse mit unterschiedlicher vertikaler Diskretisierung ∆z. Dargestellt wird
der Verlauf des Stammvolumens (oben) mit d ≥ 10 cm) und der Wuchsstadien (unten). A und
C: ∆z = 0, 5m (Standardlauf); B und D: ∆z = 5m.
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welche Lu¨cken in der Realita¨t zwischen benachbarten Kronen vorzufinden sind.
Simulationen mit ∆z = 1m liefern aber immer noch annehmbare Ergebnisse, so daß auch mit
dieser Diskretisierung gearbeitet werden kann. Eine gro¨bere Einteilung des Kronenraums liefert
Ergebnisse, die deutlich von der feineren und genaueren Darstellung abweichen und kann nicht
empfohlen werden.
5.1.3 Variation der Simulationsfla¨che
Die Gro¨ße der Simulationsfla¨che hat Auswirkungen auf die Sta¨rke, mit der stochastische Prozesse
die Ergebnisse beeinflussen. Bei kleiner Simulationsfla¨che fu¨hrt der Tod eines großen Baumes
zu deutlichen Auswirkungen in den Ergebnissen. Ebenso ist der Anteil der Transekte, die am
Rand der simulierten Fla¨che gro¨ßer, wenn die betrachtete Fla¨che klein ist. Die Probleme dieser
Art wurden in Kapitel 3.4.2 bereits angesprochen.
In Abbildung 5.3 ist der dynamische Verlauf des Stammvolumens fu¨r unterschiedliche Simulati-
onsfla¨chen gegenu¨bergestellt. Deutlich sichtbar sind in Abbildung A die markanteren Vera¨nde-
rungen im Stammvolumen, die durch den Tod großer Ba¨ume verursacht werden. Das Umfallen
eines U¨bersta¨nder im Jahr 40 verursacht beispielsweise einen Stammvolumenverlust von etwa
50m3. Die Entwicklung der Pionierarten ist maßgeblich von derartigen Ereignissen abha¨ngig.
Bei einer Simulation u¨ber eine gro¨ßere Fla¨che (Abbildung B) werden stochastischen Ereignisse
in den Ergebnissen fortgemittelt. Der Gleichgewichtszustand ist sehr stabil.
Eine weitere Vergro¨ßerung auf 16 oder 25 Hektar setzt den hier dargestellten Trend fort. Die
Genauigkeit ist aber mit einem erheblichen Anstieg der Laufzeit verbunden. So fu¨hrt ein Anstieg
der Simulationsfla¨che von 9 auf 16 Hektar zu einer Verdreifachung der Rechenzeit3.






















































Abbildung 5.3: Ergebnisse mit unterschiedlicher Simulationsfla¨che. Dargestellt wird der Verlauf
des Stammvolumens (d ≥ 10 cm). A: Fla¨che: 1 ha; B: Fla¨che: 9 ha (Standardlauf).
5.1.4 Variation der Initalisierungsbreite der Durchmesserklassen
Zu Beginn der Simulation ist es notwendig, die gemessenen Inventurdaten auf eine Kohorten-
struktur zu verteilen. Als Verteilungskriterium wird der Durchmesser gewa¨hlt. Hierbei werden
3Dieser u¨berproportionale Anstieg ist durch die erho¨hte Anzahl der Transekte zu erkla¨ren, aus denen bei jedem
umfallenden Baum das Zielgebiet bestimmt werden muß.
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die Inventurdaten in Durchmesserklassen der entsprechenden Breite unterteilt und auf die ein-
zelnen Transekte verteilt. Verteilung auf eine Kohortenstruktur bedeutet, daß in jedem Transekt
fu¨r jeder Durchmesserklasse eine Kohorte mit der entsprechenden Stammzahl gebildet wird. Bei
einer Zuordnung in Kohorten, die jeweils einen 5 cm breiten Stammdurchmesserbereich u¨ber-
decken, werden Ba¨ume mit d ≥ 20 cm in der Regel als Einzelba¨ume simuliert, d. h. in der sie
repra¨sentierenden Kohorte stehen sie allein. Es ist daher nicht sinnvoll, eine feinere Unterteilung
zu untersuchen, da hierdurch nur ein geringer Gewinn an Modellgenauigkeit erzielt werden kann.
Ergebnisse, die mit einer gro¨beren Diskretisierung in 10 cm - Intervalle erzielt wurden, sind in
Abbildung 5.4 zu sehen. Das nach 400 Jahren erzielte Stammvolumen entsricht mit 550m3/ha
dem des Standardlaufes.
Erstaunlicherweise decken sich die Ergebnisse in allen Punkten sehr gut mit der Diskretisierung
in 5 cm - Intervalle.
Aus dem Vergleich kann geschlossen werden, daß trotz der gro¨ßeren Mittelungsfehler, die die
anfa¨nglich gro¨bere Kohortenzusammenfassung ergibt, mit einer 10 cm Diskretisierung gearbeitet
werden kann. Das Ereichen eines von den Anfangsbedingungen unabha¨ngigen Gleichgewichts
ist der Hauptgrund hierfu¨r.






















































Abbildung 5.4: Ergebnisse mit unterschiedlicher anfa¨nglicher Durchmesserdiskretisierung. Dar-
gestellt wird der Verlauf des Stammvolumen (d ≥ 10 cm). A: Diskretisierung in 5 cm - Intervalle
(Standardlauf); B: Diskretisierung in 10 cm - Intervalle.
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5.2 Variation der biologischen Parameter
Mit Hilfe einer Sensitivita¨tsanalyse soll untersucht werden, wie sich Vera¨nderungen eines bio-
logischen Parameters auf das Verhalten unterschiedlicher Ergebnisgro¨ßen auswirken. Die Para-
metervariation beschra¨nkt sich auf die Artengruppen 1 bis 44.
Ergebnisgro¨ßen ko¨nnen wie in Kapitel 4 dargelegt in drei unterschiedliche Kategorien eingeteilt
werden:
• Gro¨ßen, die grob das Bestandesverhalten beschreiben. Hierzu za¨hlt der Blattfla¨chenindex,
die Verteilung der Wuchsstadien, Gesamtstammvolumen und Gesamtstammzahl.
• Gro¨ßen, aus denen die Artenzusammensetzung hervorgeht. Im folgenden wird dies in der
Verteilung der Stammvolumina verdeutlicht.
• Gro¨ßen, die nach Durchmesserklassen gruppiert sind. Hier wird die Verteilung der Stamm-
zahlen betrachtet.
Die Ergebnisgro¨ßen werden somit in qualitativ unterschiedliche Bereiche eingeteilt. Je feiner im
Ergebnis Details beleuchtet werden, um so sensibler werden die Gro¨ßen auf Parametervera¨nde-
rungen reagieren.
In Tabelle 5.2 sind neben den Standardwerten die Variationsbereiche der Parameter dokumen-
tiert. Es macht keinen Sinn, jeden Parameter in gleichen Bereichen zu vera¨ndern (z. B. von 1/2
bis 2 × den Standardwert), da gewisse Bereiche mit Hilfe des Expertenwissens ausgeschlossenen
werden ko¨nnen. Die Biologie zeigt ebenfalls Grenzen auf, hinter denen Parameterwerte keinen
Sinn ergeben.
Fu¨r die Sensitivita¨tsanalyse wurden die Steuerparameter wie folgt eingestellt: ∆t = 1,0 a; ∆z =
0,5m; ∆d = 5 cm und eine Simulationsfla¨che von 4 Hektar ausgehend von einem Prima¨rwald-
bestand (P1). Simuliert wurden 400 Jahre.
Jeder Parameter wurde ca. sieben Variationen unterzogen. Die gro¨ßten Abweichungen der Er-
gebnisgro¨ßen nach oben (E+) und unten (E−) wurden gemittelt, auf den Standardwert (ST )
bezogen und in drei Bereiche eingeteilt (V = |E+ + E−|/(2 · ST )). Die aufgefu¨hrten Symbole
werden in Tabelle 5.2 verwendet:
1. leer: V ≤ 0, 2, d. h. die Ergebnisse weichen nicht mehr als 20% vom Standardlauf ab.
2. ◦: V ∈ (0, 2, 0, 5], d. h. die Ergebnisse weichen zwischen 20% und 50% vom Standardlauf
ab.
3. •: V > 0, 5, d. h. die Ergebnisse weichen mehr als 50% vom Standardlauf ab.
Folgende Schlu¨sse ko¨nnen aus der Sensitivita¨tsanalyse gezogen werden:
Der Blattfla¨chenindex ist eine sehr stabile Gro¨ße. Selbst bei starken Parameterschwankungen
weicht er wenig von seinem Standardwert ab. Auch das Gesamtstammvolumen und die Stamm-
zahl mit d ≥ 10 cm sind nur geringen Schwankungen unterworfen. Bei der Zusammensetzung
nach den Wuchsstadien ist der Lu¨ckenanteil ha¨ufigen Schwankungen unterworfen. Der Anteil
hochwachsenden bzw. ausgewachsenen Waldes wird stark von Vera¨nderung im Parametersatz
der Artengruppe 1 betroffen. Die Artengruppe 2 u¨bt noch einen geringen Einfluß hierauf aus.
4Auf eine Variation der Parameter der Artengruppe 5 wurde verzichtet, da ihr Einfluß auf das Gesamtverhalten
des Modells vernachla¨ssigbar gering ist.
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In der Artenzusammensetzung ist zu erkennen, daß eine Hierarchie vorherrscht. Vera¨nderungen
im Parametersatz einer Artengruppe betreffen in der Regel diese selbst und Gruppen mit einer
geringeren potentiellen Endho¨he. Eine Ausnahme bildet die Pionierartengruppe. Sie wird auch
von Vera¨nderungen im Paramtersatz der weniger hoch wachsenden vierten Gruppe betroffen.
Die Pioniere haben wenig Einfluß auf das Stammvolumen der Gruppen 1 und 2.
Bei der Aufschlu¨sselung nach Stammdurchmesser ergeben sich erwartungsgema¨ß hohe Schwan-
kungen. Dies ist besonders der Fall bei den Durchmesserklassen zwischen 50 und 90 cm, da
die dort vorhandene Baumzahl klein ist und geringe Schwankungen der Stammzahl hohe pro-
zentuale Vera¨nderungen mit sich bringen. Die Stammzahl der Ba¨ume mit einem Durchmesser
gro¨ßer 90 cm sind stabiler. Verstanden werden kann das mit festgestellte Hierarchie in der
Artenzusammensetzung. Denn nur Ba¨ume der Artengruppe 1 ko¨nnen diese Gro¨ße erreichen.
Neben den drei globalen Parametern I0, k und W besteht der Parametersatz aus Gro¨ßen, die
vier unterschiedlichen Teilmodellen angeho¨ren:
• Zur Baumgeometrie geho¨ren die Parameter sj , ρj , τj und hMj ,
• zum Sa¨mlingseinwuchs: BSj , NSj und ISj ,
• zur Biomassenproduktion: PMj , αj , L˜AIj und RPj sowie
• zur Mortaltita¨t: MWj , MYj , MCj und MCYj .
Die globalen Parameter I0, k und W beeinflußen nahezu alle Ergebnisgro¨ßen stark. Insbesondere
Vera¨nderungen der produktionssteuernden Parameter I0 und k wirken sich in den Ergebnissen
deutlich aus. Die Parametrisierung der Lichtintensita¨t I0 und des Absorptionskoeffizienten k ist
daher besonders wichtig fu¨r die Qualita¨t der Ergebnisse.
Parameter der Teilmodelle Sa¨mlingseinwuchs und Mortalita¨t haben deutlich weniger Auswir-
kungen auf die Ergebnisgro¨ßen als die Parameter, die die Baumgeometrie und die Biomassen-
produktion bestimmen. Besonders bei den Artengruppen 1 und 2 ist dieser Unterschied deutlich
zu erkennen. Die Beeinflußung der Artenzusammensetzung und der Wuchsstadien wird hiervon
besonders betroffen.
Tabelle 5.2: Gegenu¨berliegende Seite. Sensitivita¨tsanalyse der Modellparameter. Die Symoble
haben folgende Bedeutung: leer: Abweichungen ≤ 20%; ◦: Abweichungen > 20% und ≤ 50%;
•: Abweichungen > 50%. Es sind: ST: Standardwert; L: LAI; G: Lu¨ckenanteil; B: Anteil
hochwachsender Wald; M: Anteil ausgewachsener Wald; S: Summe Stammvolumen d ≥ 10 cm,
folgende 1-4: Stammvolumen d ≥ 10 cm der Artengruppen 1-4; N: Stammzahl d ≥ 10 cm,
folgende 0-9: Stammzahl in 10 cm-Klassen, beginnend mit 0: d = 0 − 10 cm bis 9: d ≥ 90 cm.
Einheiten und Beschreibung der Parameter finden sich im Symbolverzeichnis.
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Stammvolumen Stammzahl
ST Bereich L G B M S 1 2 3 4 N 0 1 2 3 4 5 6 7 8 9
I0 335 100-1000 ◦ • • • • ◦ • ◦ ◦ ◦ ◦ ◦ ◦ • • • • •
k 0,7 0,3-1,1 ◦ ◦ ◦ ◦ • • ◦ • • • • • • • • ◦ • ◦ • •
W 0,4 0,1-1,0 ◦ ◦ ◦ • ◦ ◦ ◦ • ◦ • •
s1 25 15-30 • • ◦ • • • • ◦ ◦ ◦ • • ◦ • •
ρ1 0,62 0,4-0,8 ◦ • • ◦ • • ◦ • ◦ ◦ • • • •
τ1 0,7 0,4-0,9 ◦ • • ◦ • • • • ◦ ◦ ◦ • • • • •
hM1 55 40-55 ◦ ◦ • ◦ ◦ ◦ ◦ • • • ◦
BS1 10 1-100 ◦ ◦ ◦ • ◦ ◦ • ◦ • ◦
NS1 2500 1000-7000 ◦ ◦ ◦ • ◦ ◦ ◦ ◦ ◦ • • ◦
IS1 1 0,1-10 ◦ ◦ ◦ • • • ◦ ◦ ◦ • ◦
PM1 10,9 1-25 ◦ • • ◦ • • ◦ • ◦ ◦ ◦ • • • •
α1 0,36 0,1-2,5 ◦ ◦ • ◦ ◦ • ◦ • ◦
L˜AI1 2 1-4 ◦ • • ◦ • • • • ◦ ◦ ◦ • ◦ ◦ ◦ • • • •
RP1 0,16 0,075-0,25 • • • ◦ • • ◦ • ◦ ◦ ◦ • • • • • •
MW1 1 0,01-1 ◦ • • • • ◦ • ◦ ◦ ◦ ◦ ◦ • ◦ • •
MY1 0,08 0,04-0,2 ◦ ◦ • ◦ ◦ ◦ ◦ • • ◦
MC1 0,04 0,02-0,1 ◦ ◦ • ◦ ◦ ◦ ◦ ◦ ◦ • ◦
MCY1 0,32 0,1-0,7 ◦ • ◦
s2 25 15-30 ◦ ◦ ◦ ◦ • • • ◦ ◦ • ◦ • ◦
ρ2 0,57 0,4-0,8 ◦ ◦ ◦ ◦ • • • ◦ ◦ ◦ • • ◦ •
τ2 0,7 0,4-0,9 ◦ ◦ ◦ • ◦ • ◦ ◦ ◦ • ◦ • ◦
hM2 36 28-44 ◦ ◦ ◦ ◦ ◦ ◦ ◦ ◦ • ◦ • •
BS2 10 1-100 ◦ ◦ ◦ ◦ ◦ •
NS2 4000 1000-7000 ◦ ◦ • ◦ • ◦ • ◦
IS2 1 0,1-10 ◦ • • • ◦ ◦ •
PM2 11,6 1-25 ◦ ◦ • ◦ • • • ◦ • ◦
α2 0,2 0,1-2,5 ◦ ◦ ◦ • ◦ ◦ ◦ ◦ ◦ • • • ◦ ◦ ◦
L˜AI2 2 1-4 ◦ ◦ ◦ ◦ • ◦ • ◦ ◦ ◦ • ◦ • ◦
RP2 0,16 0,075-0,25 ◦ ◦ ◦ ◦ • • • ◦ ◦ • • ◦ • ◦
MW2 1 0,01-1 ◦ ◦ ◦ • ◦ • ◦ • ◦ • ◦
MY2 0,08 0,04-0,2 ◦ ◦ • ◦ ◦ ◦ • ◦
MC2 0,04 0,02-0,2 ◦ ◦ • ◦ ◦ ◦ ◦ •
MCY2 0,32 0,1-0,7 ◦ ◦ ◦ ◦ • ◦
s3 25 15-30 ◦ ◦ ◦ ◦ • • • ◦
ρ3 0,37 0,2-0,6 • • ◦ ◦ ◦ • ◦
τ3 0,7 0,4-0,9 • ◦ ◦ • • ◦
hM3 25 19-31 ◦ ◦ • ◦ ◦ ◦ ◦ ◦ • ◦
BS3 10 1-100 ◦ ◦ ◦ ◦ ◦ ◦ •
NS3 6000 1000-7000 ◦ ◦ ◦ ◦ • ◦ • ◦
IS3 50 10-100 ◦ ◦ • ◦ ◦ • ◦ ◦ ◦ ◦ ◦
PM3 29,1 10-40 ◦ ◦ ◦ ◦ ◦ ◦ ◦ ◦ •
α3 0,2 0,1-2,5 ◦ • ◦ • • ◦
L˜AI3 2 1-4 ◦ ◦ ◦ ◦ ◦ • ◦ • ◦
RP3 0,16 0,075-0,25 ◦ ◦ ◦ ◦ • ◦ • ◦
MW3 8 0,1-2,5 ◦ ◦ ◦ • ◦ ◦ ◦ ◦ ◦ • ◦
MY3 0,16 0,04-0,2 ◦ ◦ ◦ • ◦ • ◦
MC3 0,08 0,02-0,32 • ◦ ◦ ◦ ◦ • ◦ • ◦
MCY3 0,32 0,1-0,7 ◦ ◦ ◦ ◦ ◦ • ◦
s4 25 15-30 ◦ ◦ ◦ • ◦ ◦ • ◦ • ◦
ρ4 0,78 0,4-0,9 ◦ ◦ ◦ • • ◦ ◦ ◦ ◦ ◦ ◦
τ4 0,7 0,4-0,9 ◦ ◦ • ◦ ◦ ◦ ◦ • • •
hM4 15 11-19 ◦ ◦ • ◦ ◦ ◦ ◦ ◦ ◦ ◦
BS4 10 1-100 ◦ ◦ • ◦ • ◦
NS4 700 100-7000 ◦ ◦ ◦ • ◦ ◦ ◦ ◦ • • • •
IS4 1 0,1-10 ◦ • • ◦ ◦ ◦ ◦ •
PM4 18,8 1-25 ◦ • ◦ • • ◦
α4 0,3 0,1-1,0 ◦ ◦ • ◦ ◦ ◦ ◦ • ◦
L˜AI4 2 1-4 ◦ ◦ ◦ • ◦ ◦ ◦ • ◦ • ◦
RP4 0,16 0,075-0,25 ◦ ◦ ◦ • ◦ ◦ ◦ ◦ • ◦
MW4 1 0,01-1 ◦ ◦ ◦ • ◦ ◦ ◦ • ◦
MY4 0,08 0,04-0,2 ◦ • ◦ ◦ ◦ ◦ ◦ • ◦
MC4 0,04 0,02-0,1 ◦ ◦ • ◦ • ◦ ◦
MCY4 0,32 0,1-0,7 ◦ ◦ • ◦ ◦
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Kapitel 6
Holznutzung
Eine Anwendung, die hinter der Entwicklung von Waldwachstumsmodellen steht, ist die Analy-
se einer potentiellen Bewirtschaftung des betrachteten Waldes. Wenn das Modell die bei einem
Eingriff in das O¨kosystem entscheidenden Prozesse beru¨cksichtigt, sollte es auch adequate Ant-
worten auf Fragen der Waldnutzung liefern.
Es ist fu¨r tropische Regenwa¨lder besonders schwierig, die Auswirkungen von Bewirtschaftung
richtig zu erfassen. Unkontrollierter Holzschlag heimischer Waldbewohner (Whitmore, 1993)
ko¨nnen geta¨tigte Berechnungen ebenso zunichte machen wie ein erosierender Waldboden, auf
dem nichts mehr gedeiht. Wanderfeldbau ist eine weitere Quelle der Waldscha¨digung, deren
Auswirkungen aber prinzipiell mit erfaßt werden ko¨nnen. Scha¨tzungen der Welterna¨hrungorga-
nisation (FAO) der UNO gehen davon aus, daß bis zu 49% der Entwaldung in den tropischen
Wa¨ldern Asiens auf Wanderfeldbau zuru¨ckzufu¨hren sind (Riswan und Hartanti, 1995).
In diesem Kapitel wird versucht, mit aus der Literatur gescha¨tzten Scha¨den, die Wachstumsdy-
namik eines bewirtschafteten Regenwaldes sowie das erwirtschaftete Erntevolumen zu ermitteln.
Es wird untersucht, welchen Einfluß unterschiedliche Nutzungsstrategien, angenommene Scha-
densprozente, sowie eine Erntelimitierung je Hektar haben.
Im Folgenden wird sowohl das im Bestand verbliebene Stammvolumen wie auch das geerntete
bzw. gescha¨digte Volumen betrachtet. Es muß darauf hingewiesen werden, daß das Stamm-
volumen nicht dem nutzbaren Holzvolumen gleicht, sondern der Menge Stammvolumen, die
dem Wald entnommen wird. Zur Berechnung der nutzbaren Holzvolumens ist das geerntete
Stammvolumen mit einem Faktor von 0,4 zu multiplizieren (Huth et al., 1996).
6.1 Erla¨uterung der Nutzungsstrategien
Studien, die den Einfluß von Waldnutzung in den Tropen auf das O¨kosystem untersuchen, kom-
men unabha¨ngig voneinander zu qualitativ a¨hnlichen Ergebnissen. Hierbei wird meist unter-
schieden zwischen geto¨teten und bescha¨digten Ba¨umen, wobei u¨ber die U¨berlebenschance der
letzteren keine Angaben zu finden sind. Quellen, die Scha¨den durch die Bewirtschaftung in
Durchmesserklassen angeben (Nicholson, 1979; Johns, 1985; Hendrison, 1990) kommen zu Er-
gebnissen, die keine Trendaussagen zulassen. Es wurden dort nur Scha¨den der kommerziell nutz-
baren Baumarten aufgefu¨hrt. Unter der Annahme, daß die Scha¨den bei den nichtkommerziellen
Arten a¨hnlich sind, sind die prozentualen Verluste unabha¨ngig von den Durchmesserklassen, oder
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besitzen ein Maxima bei Ba¨umen mittleren Durchmessers1. Abha¨ngig von der Nutzungsart und
-intensita¨t ergeben sich durchschnittliche Scha¨den von 16% bis 31% (Johns, 1985; Hendrison,
1990) oder gar 30% bis 62% (Nicholson, 1979). Za¨hlt man die leicht gescha¨digten Ba¨ume zu
den Scha¨den hinzu, so ergeben sich im letzten Fall Scha¨den von 53% bis 85%. Dies stimmt
auch mit Angaben u¨berein, die Whitmore (1993) zusammenfassend darstellt.
Howard und Valerio (1992) berichten von einer erho¨hten Scha¨digung kleiner Ba¨ume. Gleiches fin-
det auch Crome et al. (1992), der zudem feststellt, daß kommerziell nutzbare Ba¨ume (d ≥ 60 cm)
nahezu keinen Schaden erlitten haben. Strittig ist auch, inwieweit die Scha¨digung des Waldes
von der Intensita¨t der Nutzung abha¨ngt. Jonkers (1987) findet keine Abha¨ngigkeit von der In-
tensita¨t, wa¨hrend Huth et al. (1994) von eine nahezu linearen Abha¨ngigkeit der Scha¨den von
der Nutzungsintensita¨t ausgehen. Nicht zu vernachla¨ssigen sind Scha¨den, die schwere Maschinen
am Waldboden anrichten oder die durch das Anlegen von Wegen entstehen. Dieser Anteil liegt
zwischen 5% (Crome et al., 1992) und 18% (Cannon et al., 1994)2. Zudem entsteht durch die an-
gelegten Waldwege ein weiteres Gefahrenpotential fu¨r das Fortbestehen des Regenwaldes. U¨ber
sie kommen oft Siedler in den nun schon gescha¨digten Wald und zersto¨ren ihn durch private Holz-
nutzung und Rodung weiter (Cannon et al., 1994). Scha¨den werden auch in Abha¨ngigkeit der
Nutzungsstrategie untersucht (Nicholson, 1979; Jonkers, 1987). Die Scha¨den liegen trotz unter-
schiedlicher Waldgebiete, Strategien und gro¨ßen der genutzten Fla¨chen zwischen 20% (Jonkers,
1987) und 62% (Nicholson, 1979)3.
Im Modell werden fu¨r eine Bewirtschaftung folgende Annahmen getroffen:
• Es werden nur Ba¨ume oberhalb eines Grenzdurchmessers von d = 60 cm gefa¨llt.
• Pro Hektar du¨rfen maximal 30 Ba¨ume je Bewirtschaftungszyklus entfernt werden.
• In festen Zyklen (zwischen 20 und 100 Jahren) wird der Wald inventarisiert. Er wird nur
bewirtschaftet, wenn pro Hektar mindestens fu¨nf kommerziell nutzbare Ba¨ume vorhanden
sind. Es wird weiterhin jeder Hektar einzeln auf diese fu¨nf Sta¨mme hin u¨berpru¨ft und ggf.
nicht bewirtschaftet.
• Ba¨ume, die gefa¨llt werden, verursachen die gleichen Scha¨den wie ein umfallender Baum
(Kapitel 3.6.4). Diese Scha¨den sind propotional zu ihrer Kronenprojektionsfla¨che f . Es
wird davon ausgegangen, daß Ba¨ume, die im gleichen Zyklus geerntet werden sollen, durch
den Fallprozeß nicht gescha¨digt werden.
• In den Hektarfla¨chen, die bewirtschaftet wurden, erleiden alle Durchmesserklassen eine
zusa¨tzliche Scha¨digung von 30%, die u. a. der Scha¨digung durch Ru¨ckewege entspricht.
Es kann weiter unterschieden werden zwischen zwei unterschiedlichen Nutzungsstrategien. Bei
der konventionellen Nutzung fallen die gefa¨llten Ba¨ume zufa¨llig in ein Nachbartransekt und
scha¨digen ihn. Bei der schonenden Nutzung wird versucht, den zu erntenden Baum in ein Gebiet
fallen zu lassen, in das bereits eine Lu¨cke geschlagen wurde. Dies ist eine Vorgehensweise, die
Hendrison (1990) beschreibt.
1In der vorliegenden Arbeit beziehen sich die prozentualen Angaben von Nutzungsscha¨den auf den Bestand
nach der Holzentnahme. Auf gleiche Weise werden die Literaturangaben analysiert.
2Die Auswirkungen der Bodenscha¨digung werden in der Modellierung nicht ausreichend beru¨cksichtigt, denn
oftmals ist gescha¨digter Boden fu¨r das weitere Waldwachstum nutzlos (Terborgh, 1993).
3Unter einer Betrachtung, die auch geringfu¨gige Baumscha¨den miteinbezieht, werden ho¨here Werte bis zu 85%
erreicht.
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6.2 Auswirkungen der Nutzung
Es soll nun untersucht werden, welchen Einfluß die Bewirtschaftungsstrategie und die La¨nge eines
Nutzungszyklus sowohl auf das Erntevolumen wie auch auf die Entwicklung des O¨kosystems hat.
Damit die Ergebnisse unabha¨ngig vom Einschwingverhalten der Simulation sind, wird die erste
Holznutzung nach 200 Simulationsjahren durchgefu¨hrt. Zu diesem Zeitpunkt befindet sich der
Prima¨rwald in seinem Gleichgewicht und es findet keine Verschiebung mehr in der Artenzusam-
mensetzung bzw. der Verteilung der Wuchsstadien statt (siehe Kapitel 4). Fu¨r die Auswirkungen
des Holzschlages sind die ersten zweihundert Jahre Simulationszeit nicht von Interesse und wer-
den daher nicht na¨her betrachtet.
Die Simulationen werden erneut mit dem Standardparametersatz sowie den schon zuvor gewa¨hl-
ten Einstellungen der Steuerparameter (∆t = 0, 1 a, dz = 0, 5m) durchgefu¨hrt. Die Simulation
wird u¨ber 4 ha Regenwald durchgefu¨hrt.
Im Anhang C sind die unterschiedlichen Ergebnisse ausfu¨hrlich dargestellt. Es finden sich dort
in Abha¨ngigkeit von der Nutzungszyklusla¨nge und der Nutzungsstrategie der zeitliche Verlauf
des Stammvolumens im Bestand und die Zahl der geernteten Ba¨ume. Die aufsummierten Ern-
teertra¨ge sowie die bei der Ernte angerichteten Scha¨den sind dort ebenfalls verzeichnet.
In Abbildung 6.1 werden die zwei Extremfa¨lle gegenu¨bergestellt. Die Abbildungen der linken




























































































































Abbildung 6.1: Zeitlicher Verlauf des Stammvolumens (d ≥ 10 cm) (oben) und der Artenzusam-
mensetzung (unten). A und C: konventionelle Nutzung mit einer Zyklusla¨nge von 20 Jahren; B
und D: schonende Nutzung mit einer Zyklusla¨nge von 100 Jahren.
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Ertrag bei schonender Nutzung
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Schaden bei schonender Nutzung
Schaden bei konventioneller Nutzung
Abbildung 6.2: Aufsummierte Ernteertra¨ge (A) und Erntescha¨den (B) nach 400 bewirtschateten
Jahren in Abha¨ngigkeit von der Nutzungsstrategie und der Zyklusla¨nge. Bei den Erntescha¨den
(B) ist angegeben, welcher Schaden bei der Entnahme eines Kubikmeter Stammvolumens ent-
stehen.
Seite zeigen den Verlauf des Stammvolumens und der Artenzusammensetzung4 bei konventio-
neller Nutzung mit einer sehr kurzen Zyklusla¨nge von 20 Jahren, die rechte Seite beinhaltet
Ergebnisse bei schonener Nutzung und eine Zyklusla¨nge von 100 Jahren. Im ersten Fall ist
deutlich zu sehen, daß trotz der Vorgabe, alle 20 Jahre Ba¨ume zu fa¨llen, sehr oft erst nach 40
Jahren erneut geerntet wird. Zuvor existierten noch keine fu¨nf Ba¨ume pro Hektar mit d ≥ 60 cm,
die geerntet werden ko¨nnen. Nach einem Holzschlag erfahren die Pionierarten einen Zuwachs
im Stammvolumen, der das Hochwachsen der Klimaxarten verzo¨gert. Der Regenwald erreicht
seine anfa¨ngliche Kapazita¨t von 550 m3/ha bei kurzen Nutzungszyklen nicht mehr. Bei der
schonende Nutzung mit langer Zyklusdauer ergibt sich 70 bis 80 Jahre nach jedem Holzschlag
die urspru¨ngliche Artenzusammensetzung, in der die Pionierarten mit einem vernachla¨ssigbaren
Anteil vorkommen.
Die Artenzusammensetzung verschiebt sich besonders in den 100 Jahren nach dem ersten Holz-
schlag zugunsten der Pionierarten. Dieser Trend ist auch bei la¨ngeren Zyklen zu erkennen. Bei
ku¨rzeren Zyklen ist die Artengruppen 3 sta¨rker vertreten als die Artengruppe 2.
Eine Zusammenstellung der nach 400 bewirtschafteten Jahren erzielten Ernteertra¨gen sowie der
dabei entstandenen Scha¨den findet sich in Abbildung 6.2. Hierbei wird bei einer Zyklusla¨nge,
die am Ende der Simulationszeit keine Nutzung vorsieht, das im Bestand stehende erntefa¨hige
Volumen beru¨cksichtigt, um einen Vergleich mit den anderen La¨ufen zu ermo¨glichen. Das ma-
ximale Stammvolumen von 1050m3/ha, das in 400 Jahren insgesamt entnommen werden kann,
ergibt sich bei einer schonenden Nutzung mit einer Zyklusla¨nge von 20 Jahren. Es muß betont
werden, daß trotz der Vorgabe, alle 20 Jahre zu ernten, eine Bewirtschaftung oft erst nach 40
Jahren stattfindet. Das Erntevolumen sinkt bei la¨ngeren Erholungspausen nur geringfu¨gig ab.
Andere Simulationsmodelle (Huth et al., 1996; Kaspar, 1996) tendieren zu einem Verlauf, der
bei 40- bis 60-ja¨hriger Zyklusla¨nge ein Maximum hat. Der Unterschied im vorliegenden Modell
kann mit den ra¨umlich heterogenen Schadensannahmen begru¨ndet werden. Teilfla¨chen, in die
gefa¨llte Ba¨ume hereinfallen, beno¨tigen etliche Jahrzehnte bis hundert Jahre, bis in ihnen wieder
erntefa¨hige Ba¨ume stehen. In den Fla¨chen, in denen lediglich eine Scha¨digung durch Ru¨ckewege
entsteht, verbessert sich das Lichtangebot nur geringfu¨gig, so daß die mittleren Zyklusla¨ngen
4Als Artenzusammensetzung ist der prozentuale Stammvolumenanteil aller Ba¨ume am Gesamtstammvolumen
u¨ber die Zeit gemittelt zu verstehen.
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Strategie Ernte [1/ha] d ≤ 20 cm 20 cm< d ≤ 35 cm 35 cm< d ≤ 60 cm d > 60 cm
1 17,8 62,4% 62,4% 62,6% 64,6%
2 19,6 41,8% 41,8% 43,8% 43,4%
Tabelle 6.1: Nutzungsscha¨den nach Durchmesserklassen fu¨r die erste Holznutzung nach 400
simulierten Jahren. Strategie 1 entspricht dem konventionellen, Strategie 2 dem schonenden
Holzschlag. Ernte sind die Anzahl der entnommenen Sta¨mme je Hektar. Angegeben ist der
prozentuale Stammzahlverlust bezogen auf den Bestand nach Entnahme der Holzernte.
nicht bevorzugt werden.
Eine Betrachtung der Scha¨den (schonende Nutzung) zeigt eine Abnahme von 2,9m3 gescha¨dig-
tem Stammvolumen je entnommenen Kubikmeter Stammvolumen bei zwanzigja¨hrigem Zyklus
auf 1,2m3 bei und sechszigja¨hrigem Zyklus und 1,0m3 bei hundertja¨hrigem Zyklus. Bei konven-
tioneller Nutzung sinken die Scha¨den von 3,1m3 (20 Jahreszyklus) auf 1,7m3 (100 Jahreszyklus)
ab. Die Schadensreduzierung bei la¨ngeren Zyklen ergibt sich aus der ho¨heren Stammzahlent-
nahme von bis zu 25 Sta¨mmen je Hektar und Holzernte.
In Tabelle 6.1 werden prozentuale Scha¨den in unterschiedlichen Durchmesserklassen verglichen.
Die Scha¨den entsprechen den prozentualen Stammzahlverlusten nach der Entnahme der Hol-
zernte5. Hierfu¨r wurde nur der erste Holzschlag nach 200 simulierten Jahren herangezogen, da
die Ho¨he der Scha¨den von der entnommenen Stammzahl abha¨ngt. Bei der ersten Nutzung wer-
den unabha¨ngig von der Strategie gleichviel Ba¨ume geerntet und die Ergebnisse der La¨ufe mit
unterschiedlicher Zyklusla¨nge ko¨nnen ohne große Fehler gemittelt werden. Es ist zu erkennen,
daß bei der mit ca. 19 Ba¨umen je Hektar intensiven Nutzung, die Scha¨den je nach Strategie
unterschiedlich ausfallen. Sie sind unabha¨ngig von den Durchmesserklassen und bewegen sich
bei 63% (konventionelle Nuztung) bzw. 43% (schonende Nutzung). Diese Ergebnisse stimmen
gut mit Angaben u¨berein, die sich in der Literatur finden (Nicholson, 1979; Jonkers, 1987).
Wenn neben dem erzielbaren Ernteertrag die im Wald angerichteten Scha¨den als grobes Maß
fu¨r die Auswirkungen auf Tier- und Pflanzenwelt betrachtet werden, erscheint eine Holznutzung
mit einer schonenden Strategie und einer Regenerationsphase fu¨r das bewirtschaftete Waldgebiet
von mindestens 60 Jahren empfehlenswert. Die Scha¨den liegen mit 1,2m3 je Erntekubikmeter
tiefer als bei kurzen Zyklen (Abbildung 6.2B). Der Ernteertrag erreicht 1012m3/ha. Die Regene-
ration des Waldes ist zum Zeitpunkt des Holzschlagen jedoch noch nicht soweit fortgeschritten,
daß die Pionierarten ihr auf ihren urspru¨nglichen Anteil abgesunken wa¨ren. Hierfu¨r wa¨re ei-
ne Nutzungsla¨nge von 80 oder mehr Jahren notwendig. Das Gesamtstammvolumen wird bei
Zyklusla¨ngen bis 100 Jahre 500m3/ha nicht u¨berschreiten.
Es bleibt zu erwa¨hnen, daß diese Ergebnisse sehr empfindlich auf angenommene Erntescha¨den
reagieren und nur als qualitative Richtlinien zu verstehen sind.
5Bsp: Von 20 Ba¨umen (d ≥ 60 cm) werden 10 geerntet und 5 gescha¨digt. Der prozentuale Schaden bezogen
auf den Bestand nach der Nutzung betra¨gt dann in dieser Durchmesserklasse 50%.




Die bisherigen Untersuchungen wurden mit der in Kapitel 3.3 dargestellten Aggregation in fu¨nf
Artengruppen durchgefu¨hrt. Es ist durchaus erstrebenswert, eine feinere Unterteilung durch-
zufu¨hren, um Konkurrenzprozessen zwischen unterschiedlichen Artengruppen besser abbilden
zu ko¨nnen.
Das Vorgehen der neuen Aggregation und die damit verbundene Parametrisierung wird in Kapi-
tel 7.1 vorgestellt. Simulationsergebnisse mit der neuartigen Klassifikation werden im Anschluß
in Kapitel 7.2 erla¨utert.
Es sei erwa¨hnt, daß die Parametrisierung derart vieler Arten nicht leicht zu bewa¨ltigen ist.
7.1 Aggregation der Artengruppen
Die Aggregation der unterschiedlichen Arten in die bisherigen fu¨nf Gruppen wurde in zwei
Stufen durchgefu¨hrt. Nach einer ersten Zusammenfassung zu 22 Gruppen, erfolgte eine weitere
Aggregation zu den fu¨nf Artengruppen. Die Kriterien hierfu¨r wurden in Kapitel 3.3 erla¨utert.
Nachfolgend werden Ergebnisse gezeigt, die sich mit der ersten Gruppierung zu 22 Artengruppen
ergeben. Die dominierenden Spezies der jeweiligen Gruppe sind der Tabelle 3.1 zu entnehmen.
Die Parametrisierung dieser Gruppen kann auf Grund vorhandener Meßwerte zuna¨chst nur bei
der Holzdichte ρ, den Parametern der Lichtantwortkurve PM und α und den Einwuchsraten
vorgenommen werden (Ditzer und Huth, 1995; Eschenbach, 1994). Die maximale Photosynthe-
seleistung PM sowie die Anfangssteigung der Lichtantwortkurve α werden fu¨r die Artengruppen,
fu¨r die keine Meßwerte vorliegen, in der Form abgescha¨tzt, daß natu¨rliche Konkurrenz ein Gleich-
gewicht unter den Artengruppen erha¨lt1. Es werden weiterhin die fu¨nf Ho¨hendurchmesserkurven
der bisherigen Aggregation verwendet. Der bisherige Sameneintrag wird gleichma¨ßig unter den
beteiligten Gruppen aufgeteilt 2.
Der verwendete Parametersatz findet sich in Tabelle A.2 im Anhang A.
1Schlecht gewa¨hlte Parametersa¨tze ko¨nnen bewirken, daß eine Artengruppe bis zu 90% des Stammvolumens
ausfu¨llt. Ein derartiges Verhalten wird in der Natur nicht beobachtet (Whitmore, 1993) und darf durch das
Modell nicht abgebildet werden.
2Z. B. haben die vier Gruppen der Formix- Gruppe 2 (Sa¨mlingsrate: 4000 1/(a · 400m2)) einen Einwuchs
von je 1000 Sa¨mlingen 1/(a · 400m2)
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7.2 Ergebnisse mit neuer Aggregation
Bei der Simulation wurden die Steuerparameter wie in Kapitel 4 zu ∆t = 0, 1 a und ∆z = 0, 5m
eingestellt. Die Simulation erfolgte vorerst u¨ber einen Hektar Fla¨che des inventarisierten
Prima¨rwaldbestandes (P1) in Sabah, Malaysia. Das Konkurrenzverhalten unter den Arten-
gruppen ist auf einer kleinen Fla¨che gut beobachtbar. Die anfa¨ngliche Verteilung erfolgte in
Durchmesserklassen mit ∆d = 5 cm.
In Abbildung 7.1 sind die Ergebnisse zusammengefaßt. Um einen Vergleich mit den bisherigen
Simulationsergebnissen zu ermo¨glichen, werden die Stammvolumina zu den bekannten fu¨nf Ar-
tengruppen zusammengefaßt. Eine detailierte Darstellung der Artenzusammensetzung erfolgt
weiter unten. Es ist zu erkennen, daß auch hier das Gleichgewichtsniveau des Gesamtstamm-
volumens bei ca. 550 m3/ha liegt. Die Zusammensetzung in den Formix- Gruppen ist den
urspru¨nglichen Ergebnissen sehr a¨hnlich. Artengruppe 1 u¨berwiegt mit etwa 450 m3/ha deut-
lich, wa¨hrend Gruppe 2 noch etwa 80 m3/ha Stammvolumen entha¨lt. Letztere steht in starker
Konkurren mit den Pionieren (Gruppe 3).
Auch bei der Stammzahl-Durchmesser-Verteilung und der Kronenbedeckung sind die Ergebnisse
gut mit denen aus Kapitel 4 vergleichbar. Der schichtartige Aufbau ist ebenso ausgepra¨gt wie
in den Ergebnissen mit fu¨nf Artengruppen, der Anstieg der Stammzahlen in den kleinen Durch-
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Abbildung 7.1: Simulationsergebnisse mit 22 Artengruppen: A: Anteilige Zusammensetzung
der Wuchsstadien; B: Dynamisches Verhalten des Stammvolumens (d ≥ 10 cm); C: Stammzahl-
Durchmesser-Verteilung; D: Kronenbedeckung im Prima¨rwald. Na¨here Erla¨uterungen sind im
Text zu finden.
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messerklassen bis 40 cm kann ebenfalls beobachtet werden. In der anteiligen Zusammensetzung
der Wuchsstadien ergeben sich die gleichen Gro¨ßenordnungen wie bei den bisherigen Ergebnissen
(65% / 30% / 5% fu¨r ausgewachsenen / hochwachenden / mit Lu¨cken versehender Wald). Die
relativ großen Schwankungen von bis zu 30% werden durch die geringe Simulationsfla¨che von
einem Hektar verursacht, bei der ein Transekt 4% der Fla¨che entspricht.
In den beiden folgenden Abbildungen 7.2 und 7.3 ist der zeitliche Verlauf der Stammvolumina
der 22 Artengruppen dargestellt. Man erkennt in beinahe allen Artengruppen starke Fluk-
tuationen. Sie erkla¨ren sich durch die Konkurrenzprozesse, die auf der Fla¨che eines Hektars
stattfinden und sind so durchaus zu erwarten (Whitmore, 1993). Die Artenzusammensetzung
ist keineswegs statisch oder gleichverteilt, sondern vera¨ndert sich sta¨ndig. Einige Gruppe (1,
3, 14 und 20) tendieren dazu, den Bestand zu dominieren, andere (9, 11, 12, 18) sind nur sehr
in geringem Ausmaß vertreten. Die Pionierart (Gruppe 13) zeigt ihr typisches Verhalten, d.
h. einen plo¨tzlichen Anstieg im Stammvolumen nach dem Entstehen einer Lu¨cke (z. B. in den
Jahren 240 und 345) sowie einer anschließenden Reduzierung des Stammvolumens.
Erstaulich ist, daß trotz dieser Schwankungen die Artenzusammensetzungen der fu¨nf Formix-
Gruppen (Abbildung 7.1B) stabil bleibt.
Durch die auftretenden Fluktuationen in der Artenzusammensetzung wa¨re in dieser Modellvari-
ante eine Kopplung des Einwuchses an den aktuellen Bestand besonders interessant. Mit einer
derartigen Modellerweiterung ko¨nnte die Verdra¨ngung einzelner Artengruppen auf unterschied-
lich großen Fla¨chen nachvollzogen werden.
In der Natur werden langfristige Verdra¨ngungen einzelner Baumarten auf Fla¨chen in der Gro¨ßen-
ordnung eines Hektars durchaus beobachtet (Whitmore, 1993). Selbst bei gro¨ßeren Fla¨che sind
Verschiebungen in der Artenzusammensetzung nicht ausgeschlossen (Condit, 1995).
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Abbildung 7.2: Artenzusammensetzung bei 22 Artengruppen (Gruppen 1-11). Dargestellt ist
das Stammvolumen (d ≥ 10 cm) einzelner Artengruppen.
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Abbildung 7.3: Artenzusammensetzung bei 22 Artengruppen (Gruppen 12-22). Dargestellt ist
das Stammvolumen (d ≥ 10 cm) einzelner Artengruppen.




Nach einer Zusammenfassung des Modells und der wichtigsten Ergebnisse, werden in einer Dis-
kussion einige Punkte kritisch hinterfragt. Ein Ausblick u¨ber zuku¨nftige Untersuchungen mit
dem entwickelten Modell bildet den Abschluß.
8.1 Zusammenfassung
Aufbauend auf einigen Strukturen des Formix 3 - Modells (Huth et al., 1996) wurde ein Wachs-
tumsmodell fu¨r tropischen Regenwald entwickelt. Die wesentliche Neuerung des Modell ist ein
individuenbasierter Modellansatz, der eine einfache Erweitung der Artenzahl und eine feinere
Auflo¨sung des Kronenraumes ermo¨glichst. Es ist mo¨glich, eine beliebig große Fla¨che zu simu-
lieren. Die Vielfalt tropischer Baumarten wird fu¨r die Modellierung der Wachstumsdynamik
zu fu¨nf sogenannte Artengruppen zusammengefaßt, die durch ihre potentiellen Endho¨hen und
ihre Lichtbedu¨rftigkeit charakterisiert sind. Kern des Modells ist die Bilanzierung eines Koh-
lenstoffkreislaufs in ja¨hrlicher Auflo¨sung auf Basis der Photosyntheseproduktion. Hierbei wer-
den nur oberirdische Prozesse und Biomassen beru¨cksichtigt. U¨ber ein Geometriemodell wird
die akkumulierte Biomasse eines Baumes in unterschiedliche geometrische Gro¨ßen, wie Stamm-
durchmesser und Ho¨he, umgerechnet. Lichtkonkurrenz findet durch Beschattung benachbarter
Ba¨ume innerhalb eines Transektes (20m × 20m) statt, wobei die Kronenverteilung in unter-
schiedlichen diskreten Ho¨henschichten betrachtet wird. Der Mortalita¨tsprozeß wird maßgeblich
durch umfallende Ba¨ume und den dabei entstehenden Bestandeslu¨cken bestimmt, in denen in
einem Sukzessionsprozeß junge Ba¨ume hochwachsen.
Eine Parametrisierung fu¨r einen Dipterocarpazeen-Tieflandregenwald des Deramakot Forest Re-
servats, Sabah (Borneo), Malaysia wurde vorgenommen. Daten aus Feldmessungen vor Ort
sowie eine intensive Literaturrecherche ermo¨glichten eine qualitativ gut abgesicherte Parametri-
sierung.
In dieser Arbeit wurden Ergebnisse vorgestellt, die sich mittels Simulationsla¨ufen fu¨r drei un-
terschiedliche Besta¨nde (ausgewachsener Prima¨rwaldbestand; Sekunda¨rwaldbestand mit einer
Lichtung; Kahlschlag) ergaben. Es wurde gezeigt, daß sich alle Besta¨nde in ihrer langfristigen
Entwicklung in den gleichen Gleichgewichtszustand hineinentwickeln. In diesem befinden sich
65% der Teilfla¨chen im Stadium eines ausgewachsenen Waldes, 30% im Stadium eines hoch-
wachsenden Waldes und in 5% befindet sich eine Bestandeslu¨cke. Das Gesamtstammvolumen
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aller Ba¨ume mit d ≥ 10 cm erreicht eine Gro¨ßenordnung von 550m3/ha. Der Blattfla¨chenindex
des ausgewachsenen Prima¨rwaldes liegt bei LAI = 10. Eine Analyse des Durchmesserzuwachses
zeigt, daß die Wuchsgeschwindigkeit der Ba¨ume gut mit Meßwerten u¨bereinstimmt. Aus der
vertikalen Kronenverteilung kann geschlossen werden, daß der von Richards (1952) erstmalig
erwa¨hnte schichtartige Aufbau tropischer Wa¨lder durchaus berechtigt ist. Das Modell la¨ßt die
Existenz von 2 bis 4 Schichten vermuten. In den Simulationen des Sekunda¨rwaldbestandes und
des Kahlschlages ist die zu erwartende Sukzession und die damit verbundene Artenverschiebung
gut erkennbar.
Parametervariationen haben gezeigt, welchen Einfluß gewisse Steuerparameter auf den Modell-
verlauf haben. Fu¨r die numerische Lo¨sung der aufgestellten Differentialgleichungen ist ein Zeit-
schritt von ∆t = 0, 1 a ausreichend genau. Eine vertikale Diskretisierung in Schritten von 1m ist
fu¨r qualitativ gute Ergebnisse ebenso akzeptabel wie eine anfa¨ngliche Durchmesserdiskretisie-
rung von ∆d = 10 cm. Die Gro¨ße der Simulationsfla¨che entscheidet, inwieweit in den Ergebnissen
die stochastischen Mortalita¨tsprozesse erkennbar sind. Es wird eine Simulation u¨ber mindestens
4, besser 9 Hektar empfohlen.
Eine Sensitivita¨tsanalyse der biologischen Parameter hat gezeigt, daß insbesondere die fu¨r das
Photosynthese- und das Baumgeometriemodell notwendigen Parameter entscheidenden Einfluß
auf die Ergebnisse haben. Weiterhin werden Ausgabegro¨ßen anderer Artengruppen in der Regel
nur betroffen, wenn diese einer Gruppe mit geringerer potentieller Endho¨he angeho¨ren. Die Pio-
nierartengruppe bildet eine Ausnahme. Ihr Anteil an der Artenzusammensetzung wird durch
die Variation jedes Parameters beeinflußt. Der Blattfla¨chenindex, das Gesamtstammvolumen
sowie die Stammzahl aller Ba¨ume mit d ≥ 10 cm zeigen nur geringe Vera¨nderungen bei Parame-
tervariationen.
Als eine Anwendung des Modells wurden die Auswirkungen einer Waldbewirtschaftung unter-
sucht. Es wurde unterschieden zwischen zwei Nutzungsstrategien mit untschiedlichen Scha-
densannahmen. Der Zeitraum, der dem Wald zwischen zwei Holzernten zur Regeneration zur
Verfu¨gung steht, war eine weitere variable Gro¨ße. Es ergibt sich, daß eine schonendere Nutzung
sowohl die Artenzusammensetzung erha¨lt als auch einen ho¨heren Ernteertrag sichert.
Der maximale Erntertrag nach vierhundertja¨hriger Nutzung sind 1050m3/ha Stammvolumen
bei schonender Nutzung und einem Nutzungszyklus von 20 Jahren. Pro geerntetem Kubikme-
ter Stammvolumen werden zwischen einem (lange Nutzungszyklen) und drei (kurze Nutzungs-
zyklen) weitere Kubikmeter Stammvolumen gescha¨digt. Die Scha¨den sind abha¨ngig von der
Ernteintensita¨t und liegen bei 19 geernteten Sta¨mmen pro Hektar je nach Nutzungsstrategie
bei 43% (schonende Nutzung) bzw. 63% (konventionelle Nutzung) der Stammzahl nach dem
Holzschlag.
Die Erweiterung des Modells auf 22 Artengruppe hat die Vorteile des individuenbasierten Ansatz
nutzen ko¨nnen. Neben der notwendigen neuen Aggregation der Artenvielfalt in andere Arten-
gruppen, muß lediglich deren Parametrisierung ausgearbeitet werden, am Modell selbst werden
keine Vera¨nderungen vorgenommen. Der sich ergebende Gleichgewichtszustand stimmt in allen
Punkten (z. B. Kronenbedeckung, Wuchsstadien, Stammzahl-Durchmesser-Verteilung, Gesamt-
stammvolumen) mit bisherigen Ergebnissen u¨berein. Eine Zusammenfassung der Stammvolumi-
na der 22 Artengruppen zu den bekannten fu¨nf Gruppen, ergibt die gleiche Zusammensetzung
wie Simulationen mit geringer Artenzahl. Konkurenz unter den 22 Gruppen fu¨hrt zu einer
zeitlich variablen Artenzusammensetzung.
Zusammenfassend kann gesagt werden, daß das entwickelte Modell ein ma¨chtiges Werkzeug




In der folgenden Diskussion werden einige wenige Punkte aufgegriffen und genauer analysiert.
Sie hat nicht den Anspruch, detailiert alle Modellansa¨tze und Ergebnisse kritisch zu hinterfragen.
Die Simulation verschiedener Besta¨nde hat erfolgreich gezeigt, daß mit der gewa¨hlten Formu-
lierung, daß Modell einen Gleichgewichtszustand anstrebt, der unabha¨ngig von den Ausgangs-
bedingungen ist. Dieses Gleichgewicht stimmt in vielen Punkten mit Ergebnissen u¨berein, die
das Formix 3 - Modell erzielt. Sowohl die Artenzusammensetzung als auch das Gesamtstamm-
volumen erreichen in beiden Modellen gleiche Werte. Das besta¨tigt, daß die Modellierung eines
tropischen Regenwaldes nicht von der Formulierung abha¨ngt und der in Formix 3 gewa¨hlte
Ansatz ernstzunehmende Ergebnisse erzielt.
U¨ber die Resultate des Formix- Modells hinaus, ko¨nnen mit dem vorliegenden Modell Aussagen
u¨ber die Blattverteilung im Kronenraum getroffen werden. Im Gleichgewichtszustand ist in der
Kronenbedeckung im Prima¨rwald eine Lu¨cke in 30m Ho¨he sowie zwei ausgepra¨gte Maxima in
40m und 10m Ho¨he auszumachen. Feldmessungen (Terborgh und Petren, 1991) ergeben eine
a¨hnliche Schichtstruktur. Im Modell ergibt sich die Schichtstruktur sehr wahrscheinlich aus
unterschiedlichen Gru¨nden. Das Maximum bei 40m und die abfallende Bedeckung bis in eine
Ho¨he von 50m sind sicher ein Produkt des logistischen Ansatzes bei der Respiration, die eine
erho¨hte Veratmung beinhaltet, wenn ein Baum seinen maximalen Durchmesser erreicht. Da die
Artengruppe 1 mit ca. 67% an der Stammzahl (d ≥ 10 cm) den Bestand dominiert, sollten die
anderen Konturen in der Kronenbedeckung auch von ihr mitbestimmt werden. Einen a¨hnlichen
Grund kann es daher fu¨r das Maximum auf 10m Ho¨he nicht geben. Es wa¨re denkbar, daß
Ba¨ume mit einer Krone in jener Ho¨he durch die existierende Beschattung nicht genug Biomasse
produzieren ko¨nnen, um weiter zu wachsen und auf das Entstehen von Lu¨cken im Kronendach
u¨ber ihnen angewiesen sind.
Die Simulationsergebnisse haben ergeben, daß im Bereich kleiner Ba¨ume (d < 40 cm) ein si-
gnifikanter Anstieg der Stammzahlen zu verzeichnen ist. Dieser Anstieg ist abha¨ngig von der
vertikalen Diskretisierung ∆z. Er kann so verstanden werden, daß das Modell eine mo¨glichst
dichte Ausfu¨llung des Kronenraums anstrebt. Die Kronenbedeckung zeigt im unteren Bereich
eine Ausfu¨llung bis zu 85%. Es mu¨ßte untersucht werden, inwieweit in der Natur eine derart eng-
stehende Pflanzengemeinschaft vorzufinden ist, oder ob es Kriterien gibt, die eine weniger enge
Bedeckung bevorzugen. Vorstellbar wa¨re hier eine Differenzierung dichtstehender Besta¨nde nach
der Individuengro¨ße und bei kleineren Pflanzen einen sta¨rkere Mortalita¨t in dichten Besta¨nden
anzusetzen.
Die Ergebnisse der Holznutzung zeigen bei den erzielten Ernteertra¨gen einen qualitativ anderen
Verlauf als beispielsweise Simulationsergebnisse des Formix 3 - Modells. Die maximal erziel-
baren Ertra¨ge liegen dort bei einer mittlerer Zyklusla¨nge von 40 bis 60 Jahren, wa¨hrend die
vorliegende Arbeit einen monoton abfallenden Ertrag zu gro¨ßeren Zyklusla¨ngen erha¨lt. Diese
Differenz ist vermutlich mit den unterschiedlichen Schadensannahmen zu erkla¨ren. Wa¨hrend bei
Formix 3 die Scha¨digung vom Durchmesser der Ba¨ume abha¨ngt, beruhen die hier angenomme-
nen Scha¨den maßgeblich auf neusten Erkenntnissen u¨ber umfallende Ba¨ume (Van der Meer und
Bongers, 1996). Die Scha¨digung ist ra¨umlich heterogen. In manchen Teilfla¨chen werden teilweise
alle Ba¨ume vernichtet, wa¨hrend in den anderen Gebieten nur eine Scha¨digung durch Ru¨ckewege
(Stammzahlverlust von 30%) vorkommen wird. Der verbleibende Wald besitzt daher nicht das
Potential, bei mittellangen Nutzungszyklen schnell hochzuwachsen. In den stark gescha¨digten
Teilfla¨chen muß sich der Jungwuchs erst etablieren. In den anderen Fla¨chen verbessert sich
das Lichtangebot durch die wenigen gescha¨digten Ba¨umen nur geringfu¨gig. Die Annahmen des
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Formix 3 -Modells bewirken eine Verbesserung des Lichtklimas in allen Teilfla¨chen, die beson-
ders den Wuchs der mittleren Ba¨umen zu erntefa¨higen Individuen beschleunigt. Es gibt dort
keine starkgescha¨digten Teilfla¨chen, die fu¨r ihre Regeneration sehr lange Zeitspannen beno¨tigen.
Der Unterschied der Modellergebnisse kann daher verstanden werden. Die Realita¨t liegt sicher-
lich zwischen den beiden Ansa¨tzen. Es wird stark gescha¨digte Fla¨chen geben, ebenso wie der
Nutzer daran interessiert sein wird, das Nachwachsen des Bestandes zu beschleunigen und die
mittelgroßen Ba¨ume mo¨glichst verschont werden.
Die ersten Versuche, mit einer ho¨heren Artengruppenanzahl zu simulieren, haben gezeigt, daß
einige in ihrem Wuchsverhalten bevorzugte Baumarten versuchen werden, den Bestand langfri-
stig zu dominieren. Andere Arten sind in geringer Anzahl vertreten, ko¨nnen aber durch das
gewa¨hlte Samenbankmodell nicht aussterben. In der Natur wird eine Artenvielfalt beobachtet,
bei der oft nur ein Baum einer Art auf einem Hektar Fla¨che zu finden ist. Mittel- oder langfristig
verschiebt sich die Artenzusammensetzung auf einer kleinen Fla¨che sicherlich (Whitmore, 1993).
Selbst bei großfla¨chigen Bestandsaufnahmen bis zu 50 ha (Condit, 1996) sind Verschiebungen in
der Artenzusammensetzung nicht ausgeschlossen. Daher wa¨re es fu¨r die Modellvariante mit 22
Artengruppen wichtig, ein Einwuchsmodell zu realisieren, daß an den aktuellen Bestand gekop-
pelt ist. Die Parametrisierung mu¨ßte dahingehend verbessert werden, daß die physiologischen
Unterschiede der Arten deutlich zu erkennen sind. Gegebenenfalls mu¨ssen fu¨r die 22 Artengrup-
pen Messungen vorgenommen werden, die insbesondere die Parametrisierung der Photosynthese
absichern. Es ist bei der hohen Artenzahl auch sinnvoll, Unterschiede in der Baumgeometrie, der
Blattgesamtfla¨che und den Kronenformen genauer zu betrachten. Mit diesen Verbesserungen
sollte es mo¨glich sein, Konkurrenzverhalten fu¨r eine große Artenzahl gut zu beschreiben.
8.3 Ausblick
Mit zuku¨nftigen Untersuchungen ko¨nnen eine Vielzahl interessanter Fragen beantwortet werden.
Das Modell und die sich ergebende Artenzusammensetzung kann als Grundstruktur fu¨r die
Analyse von Biodiversita¨t in tropischen Wa¨ldern in Abha¨ngigkeit von der Gro¨ße des zusam-
menha¨ngenden Waldgebietes und Sto¨rungen durch Bewirtschaftung dienen. Hieraus kann ab-
gescha¨tzt werden, welcher Gro¨ßenordnung unberu¨hrte Prima¨rwaldfla¨chen sein mu¨ssen, um eine
gro¨ßtmo¨gliche Artenvielfalt erhalten zu ko¨nnen.
Durch die Mo¨glichkeit, beliebig große Fla¨chen zu simulieren, ist eine ra¨umliche Analyse der
Lu¨ckenbildungsprozesse mo¨glich und von Interesse. Sole´ und Manrubia (1995) haben dahinge-
hend bei der Analyse eines 50 Hektar großen Regenwaldgebietes fraktale Strukturen entdeckt
und versucht, diese mit einem einfachen zellula¨ren Automaten nachzubilden. Sie diskutieren
ihre Ergebnisse als eine Art Selbstorganisation. Interessant wa¨re es, der Frage nachzugehen,
ob ein komplexes Waldwachstumsmodell, wie das hier vorliegende, diese Ergebnisse besta¨tigen
kann, und wovon sie maßgeblich abha¨ngen.
Eine Aggregation des Modells mit Hilfe effektiver Variablen (nach Wirtz und Eckhardt, 1996) auf
ein einfaches, reduziertes Konkurrenzmodell und dessen Analyse kann beleuchten, inwieweit der
individuenbasierte Ansatz berechtigt ist, oder ob viele der Modellaussagen sich mit einfacheren
Ansa¨tzen ergeben. Dies ist unter dem Gesichtspunkt interessant, daß eine Rechenzeitverrin-
gerung wu¨nschenswert wa¨re. Die Aussagen, die sich gerade durch die detailierte Modellierung
ergeben (z. B. Kronenbedeckung), sind mit einem einfacheren Modell jedoch nicht mo¨glich.
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Die im folgenden dekumentierte Parametrisierung des Modells erfolgt fu¨r das Deramakot Fo-
rest Reservat in Sabah (Borneo), Malaysia. Es handelt sich um einen Dipterocarpazeen-
Tieflandregenwald. Fu¨r die Adaption des Waldwachstumsmodells auf andere Standorte muß
nur der Parametersatz u¨berarbeitet werden. Die Werte konnten weitgehent aus dem Formix
3-Modell u¨bernommen werden. Fu¨r weitere Quellenangaben siehe Huth et al. (1996). Einzige
Neuerung ist der Blattfla¨chenindex eines Einzelbaumes (Rollet, 1978; Huth, 1996).
Die Parametergro¨ßen sind im einzelnen:
• a0j , a1j , a2j sind die Koeffizienten des Polynoms 2.Grades fu¨r die Berechnung der
Baumho¨he h aus dem Durchmesser d nach Gleichung 3.4.
• sj entspricht dem Verha¨ltnis von Kronendurchmesser zu Stammdurchmesser.
• ρj steht fu¨r die Holzdichte.
• τj ist der Stammholzanteil an der gesamten oberirdischen Biomasse.
• hMj sind die maximalen Baumho¨hen.
• Die Biomasse der Sa¨mlinge entspricht BSj . Pro Plot und Jahr wachsen NSj Sa¨mlinge ein,
wenn die fu¨r die Keimung notwendige minimale Lichtintensita¨t ISj auf dem Waldboden
erreicht wird.
• PMj entspricht dem Photosyntheseproduktion in der Sa¨ttigung und αj der Anfangssteigung
der Lichtantwortkurve.
• L˜AIj entspricht dem Blattfla¨chenindex eines Einzelbaumes.
• Die spezifische Respiration ist RPj .
• MWj entspricht dem Wichtungsfaktor fu¨r normale Mortalita¨t, MYj der spezifischen Mor-
talita¨tsrate des Jungwuchses, MCj der bei dichtstehenden Besta¨nden und MCYj der des
Jungwuchses in dichtstehenden Besta¨nden.
• Der Lichteinfall u¨ber dem Bestand ist I0.
• k ist der Lichtabsorptionskoeffizient.
• W entspricht der Fallwahrscheinlichkeit abgestorbener Ba¨ume mit d ≥ 10 cm.
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Parameter Einheit AG 1 AG 2 AG 3 AG 4 AG 5
Baumgeometrie
a0j m 2,94 2,30 1,97 3,11 3,11
a1j m/cm 0,42 0,42 0,39 30 0,30
a2j m/cm
2 -0,002 -0,002 -0,002 -0,001 -0,001
sj - 25 25 25 25 25
ρj todm/m
3 0,62 0,57 0,37 0,71 0,62
τj - 0,7 0,7 0,7 0,7 0,7
hMj m 55,0 36,0 25,0 15,0 1,3
Sameneinwuchs
BSj godm 10 10 10 10 10
NSj 1/a · 400 m
2 2500 4000 6000 700 700
ISj W/m
2 1 1 50 1 1
Produktion
PMj mgCO2/(dm
2· h) 10,9 11,6 29,1 18,8 10,9
αj mgCO2 ·m
2/(dm2· h · W) 0,36 0,20 0,20 0,30 0,36
L˜AIj - 2 2 2 2 2
RPj 1/a 0,16 0,16 0,16 0,16 0,16
Mortalita¨t
MWj - 1 1 8 1 1
MYj 1/a 0,08 0,08 0,16 0,08 0,08
MCj 1/a 0,04 0,04 0,08 0,04 0,04






Tabelle A.1: Parametrisierung fu¨r das Deramakot Forest Reservat, Sabah (Borneo), Malaysia.
AG entspricht der Artengruppe im Modell.
Zusa¨tzlich gibt es noch einige graphische Zusammenha¨nge, die in den Abbildungen A.1 bis A.7
gezeigt werden.
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Parameter Einheit 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11
Formix Gruppe 1 1 1 1 1 2 2 1 1 1 1
Baumgeometrie
sj - 25 25 25 25 25 25 25 25 25 25 25
ρj todm/m
3 0,55 0,48 0,55 0,72 0,67 0,54 0,60 0,60 0,50 0,94 0,47
τj - 0,7 0,7 0,7 0,7 0,7 0,7 0,7 0,7 0,7 0,7 0,7
hMj m 55,0 55,0 55,0 55,0 55,0 36,0 36,0 55,0 55,0 55,0 55,0
Sameneinwuchs
BSj godm 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10
NSj 1/a · 400 m
2 180 180 180 180 180 1000 1000 180 180 180 180
ISj W/m
2 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1
Produktion
PMj mgCO2/(dm




0,36 0,31 0,36 0,36 0,41 0,20 0,30 0,36 0,28 0,41 0,26
L˜AIj - 2 2 2 2 2 2 2 2 2 2 2
RPj 1/a 0,16 0,16 0,16 0,16 0,16 0,16 0,16 0,16 0,16 0,16 0,16
Mortalita¨t
MWj - 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1
MYj 1/a 0,08 0,08 0,08 0,08 0,08 0,08 0,08 0,08 0,08 0,08 0,08
MCj 1/a 0,04 0,04 0,04 0,04 0,04 0,04 0,04 0,04 0,04 0,04 0,04
MCYj 1/a 0,32 0,32 0,32 0,32 0,32 0,32 0,32 0,32 0,32 0,32 0,32
12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22
4 3 1 1 2 1 4 1 1 2 5
Baumgeometrie
sj - 25 25 25 25 25 25 25 25 25 25 25
ρj todm/m
3 0,68 0,37 0,63 0,56 0,48 0,65 0,737 0,65 0,70 0,67 0,62
τj - 0,7 0,7 0,7 0,7 0,7 0,7 0,7 0,7 0,7 0,7 0,7
hMj m 15,0 25,0 55,0 55,0 36,0 55,0 15,0 55,0 55,0 36,0 1,3
Sameneinwuchs
BSj godm 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10
NSj 1/a · 400 m
2 350 6000 180 180 1000 180 350 180 180 1000 700
ISj W/m
2 1 50 1 1 1 1 1 1 1 1 1
Produktion
PMj mgCO2/(dm




0,31 0,20 0,36 0,36 0,20 0,41 0,30 0,36 0,46 0,2 0,41
L˜AIj - 2 2 2 2 2 2 2 2 2 2 2
RPj 1/a 0,16 0,16 0,16 0,16 0,16 0,16 0,16 0,16 0,16 0,16 0,16
Mortalita¨t
MWj - 1 8 1 1 1 1 1 1 1 1 1
MYj 1/a 0,08 0,16 0,08 0,08 0,08 0,08 0,08 0,08 0,08 0,08 0,08
MCj 1/a 0,04 0,08 0,04 0,04 0,04 0,04 0,04 0,04 0,04 0,04 0,04





Tabelle A.2: Parametrisierung (22 Artengruppen) fu¨r das Deramakot Forest Reservat, Sabah
(Borneo), Malaysia.
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Abbildung A.1: Die Abha¨ngigkeit der relativen Kronenla¨nge cP von der Baumho¨he h (nach
Richards, 1936; Burgess, 1961; Poker, 1993).




















Abbildung A.2: Der Formfaktor γj als Funktion der Biomasse B (nach Huth et al., 1996).
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Abbildung A.3: Die Mortalita¨tswahrscheinlichkeit Mn in Abha¨ngigkeit vom Durchmesserzu-
wachs dZ (nach Swaine, 1989).
























Artengruppen 1 und 5
Abbildung A.4: Lichtantwortkurve P (I) der Photosynthese, Gleichung 3.8 (nach dem Ansatz
von Monsi und Saeki,
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Abbildung A.5: Das Ho¨hen-Durchmesser-Verha¨ltnisses h(d), Gleichung 3.4, das sich aus den
drei Koeffizienten a0j , a1j und a2j ergibt.






























Abbildung A.6: Modifiziertes Kronen-/Stammdurchmesserverha¨ltnis s(d).
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Abbildung A.7: Modifizierte spezifische Respiration RP(h) fu¨r U¨bersta¨nder.
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Anhang B
Inventurdaten des Deramakot Forest
Reservats
Im folgenden finden sich die Inventurdaten verschiedener Probefla¨chen aus dem Deramakot
Forest Reservat in Sabah (Borneo), Malaysia. Bei der Inventur der Besta¨nde wurden auf unter-
schiedlich großen Probefla¨chen Ba¨ume einzeln bestimmt und vermessen (Schlensog, 1995). Es
wurden alle Ba¨ume oberhalb eines Grenzdurchmessers, bzw. beim Jungwuchses (h ≤ 1, 5m) alle
Pflanzen bestimmt. Durch Normierung auf eine Einheitsfla¨che (einen Hektar) ist es mo¨glich,
die unterschiedlichen Messungen in einer Verteilung zusammenzufassen. Durch dieses Vorgehen
erha¨lt man eine Klasse 0, in der sich alle Ba¨ume unterhalb von 1,5m Ho¨he befinden. In der
darauffolgenden Klasse finden sich alle Individuen wieder, deren Ho¨he 1,5m u¨berschreitet, und
die die Durchmesserkriterien der Klasse erfu¨llen.
Sollte der Durchmesser eines Baumes genau einem Grenzdurchmesser entsprechen, so wird der
Baum der niedrigeren Klasse zugeteilt.
Die Stammzahl-Durchmesser-Verteilungen ergeben sich, wenn die Baumarten nach den in Ka-
pitel 3.3 genannten Kriterien zu den fu¨nf Wuchsgruppen aggregiert werden.
Die Besta¨nde wurden zu Vergleichszwecken in Durchmesserklassen mit 5 cm bzw. 10 cm Abstand
eingeteilt. Vergleichende Untersuchungen zu diesen unterschiedlichen Ausgangssituationen fin-
den sich in Kapitel 5.
Die verschiedenen Besta¨nde sind im einzelnen:
• Ausgewachsene Prima¨rwaldbesta¨nde am Hang (P1), auf der Kuppe (P2) und mit einer
natu¨rlichen Bestandeslu¨cke (P3),
• Sekunda¨rwaldbesta¨nde mit geringem Pionierwuchs am Hang (S1) und auf der Kuppe (S2),
• Sekunda¨rwaldbesta¨nde mit Unterholz (M1), bzw. Bambus (M2) als dominierendem Pio-
nierbewuchs,,
• Lichtung eines Sekunda¨rwaldes (L1), die durch schonende Holznutzung entstand.
Na¨heres zu den Besta¨nden findet sich in Schlensog (1995).
Da in dieser Arbeit nur Simulationen mit den Besta¨nden P1 und L1 diskutiert werden, sind im
folgenden nur deren Inventurdaten zu finden.
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Klasse Durchmesser [cm] Gruppe 1 Gruppe 2 Gruppe 3 Gruppe 4 Gruppe 5
0 Ho¨he < 1,5m 22542 38983 0 6271 6780
1 0-10 2349 600 0 1067 0
2 10-20 168 122 22 11 0
3 20-30 67 44 0 0 0
4 30-40 31 17 5 2 0
5 40-50 16 7 1 5 0
6 50-60 12 2 0 1 0
7 60-70 6 0 0 0 0
8 70-80 4 1 0 0 0
9 80-90 1 0 0 0 0
10 90-100 4 0 0 0 0
11 100-110 2 0 0 0 0
12 110-120 1 0 0 0 0
13 120-130 1 0 0 0 0
14 130-140 1 0 0 0 0
15 140-150 0 0 0 0 0
0 Ho¨he < 1,5m 22542 38983 0 6271 6780
1 0-5 2133 533 0 1067 0
2 5-10 216 67 0 0 0
3 10-15 90 67 11 0 0
4 15-20 78 56 11 11 0
5 20-25 22 33 0 0 0
6 25-30 44 11 0 0 0
7 30-35 21 7 2 1 0
8 35-40 10 10 2 1 0
9 40-45 10 4 0 2 0
10 45-50 6 4 1 2 0
11 50-55 7 2 0 1 0
12 55-60 5 0 0 0 0
13 60-65 5 0 0 0 0
14 65-70 1 0 0 0 0
15 70-75 4 0 0 0 0
16 75-80 0 1 0 0 0
17 80-85 0 0 0 0 0
18 85-90 1 0 0 0 0
19 90-95 2 0 0 0 0
20 95-100 1 0 0 0 0
21 100-105 1 0 0 0 0
22 105-110 1 0 0 0 0
23 110-115 1 0 0 0 0
24 115-120 0 0 0 0 0
25 120-125 1 0 0 0 0
26 125-130 0 0 0 0 0
27 130-135 1 0 0 0 0
28 135-140 0 0 0 0 0
29 140-145 0 0 0 0 0
30 145-150 0 0 0 0 0
Tabelle B.1: Bestand P1: Stammzahl-Durchmesser-Verteilungen eines Prima¨rwaldes am Hang.
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Klasse max. Durchmesser [cm] Gruppe 1 Gruppe 2 Gruppe 3 Gruppe 4 Gruppe 5
0 Ho¨he < 1,5m 14407 0 1356 9492 12881
1 0-10 3133 0 67 267 67
2 10-20 22 33 33 0 0
3 20-30 0 11 67 0 0
4 30-40 22 4 10 0 0
5 40-50 17 2 2 1 0
6 50-60 5 0 1 0 0
7 60-70 5 0 0 2 0
8 70-80 4 0 0 0 0
9 80-90 1 1 0 1 0
10 90-100 0 0 0 0 0
11 100-110 0 0 0 0 0
12 110-120 0 0 0 0 0
13 120-130 1 0 0 0 0
14 130-140 0 0 0 0 0
15 140-150 1 0 0 0 0
0 Ho¨he < 1,5m 14407 0 1356 9492 12881
1 0-5 3133 0 67 267 67
2 5-10 0 0 0 0 0
3 10-15 11 11 22 0 0
4 15-20 11 22 11 0 0
5 20-25 0 11 44 0 0
6 25-30 0 0 22 0 0
7 30-35 10 1 5 0 0
8 35-40 12 2 5 0 0
9 40-45 10 1 2 1 0
10 45-50 7 1 0 0 0
11 50-55 2 0 1 0 0
12 55-60 2 0 0 0 0
13 60-65 2 0 0 2 0
14 65-70 2 0 0 0 0
15 70-75 4 0 0 0 0
16 75-80 0 0 0 0 0
17 80-85 1 0 0 1 0
18 85-90 0 1 0 0 0
19 90-95 0 0 0 0 0
20 95-100 0 0 0 0 0
21 100-105 0 0 0 0 0
22 105-110 0 0 0 0 0
23 110-115 0 0 0 0 0
24 115-120 0 0 0 0 0
25 120-125 1 0 0 0 0
26 125-130 0 0 0 0 0
27 130-135 0 0 0 0 0
28 135-140 0 0 0 0 0
29 140-145 0 0 0 0 0
30 145-150 1 0 0 0 0
Tabelle B.2: Bestand L1: Stammzahl-Durchmesser-Verteilungen eines bewirtschafteten Se-
kunda¨rwaldes mit Lichtung.
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Anhang C
Simulationen zur Holznutzung
Simulationen, die mit den in Kapitel 6 dargelegten Annahmen gemacht wurden, werden im
folgenden dargestellt. Im wesentlichen wird zwischen den zwei Nutzungsstrategien (der konven-
tionellen und der schonenden Nutzung) sowie der La¨nge des Nutzungszyklus unterschieden.
In diesem Anhang sind die Ergebnisse von Simulationsla¨ufem einer betimmten Zyklusla¨nge auf
einer Seite dargestellt. Im einzelnen finden sich dort das dynamische Verhalten des im Bestand
verbleibenden Stammvolumens, die Zahl der geernteten Ba¨ume je Hektar und Nutzungszyklus
sowie eine Gegenu¨berstellung der u¨ber der Zeit aufsummierten geernteten Stammvolumina1 und
die angerichteten Erntescha¨den.
Bei allen La¨ufen wurden der gleiche Bestand (P1) simuliert. Die Simulationen wurden mit dem
Standardparametersatz sowie den schon zuvor gewa¨hlten Einstellungen durchgefu¨hrt (dt = 1a,
dz = 0, 5m). Die Simulationsfla¨che betra¨gt 4 ha Regenwald. Die Nutzung beginnt erst ab dem
Simulationsjahr 200, wenn der Regenwald sich in seinem dynamischen Gleichgewicht befindet.
Weitere Erla¨uterungen und Diskussion der Ergebnisse finden sich im Kapitel 6.
1Sollte eine Zyklusla¨nge gewa¨hlt werden, bei der zum Ende des simulierten Zeitraums keine Holznutzung mehr
stattfindet, wird das dann im Bestand stehende nutzbare Stammvolumen zum Erntevolumen hinzugeza¨hlt, um
einen Vergleich mit den anderen La¨ufen zu ermo¨glichen. Im vorliegenden Fall wurde so bei einer Zyklusla¨nge von
60 Jahren vorgegangen.
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Zyklusla¨nge: 20 Jahre
konventionelle Nutzung schonende Nutzung














































































































































Abbildung C.1: Simulationsergebnisse der Holznutzung bei einer Zyklusla¨nge von 20 Jahren;
oben: zeitlicher Verlauf des Stammvolumen (d ≥ 10 cm) im Bestand; mitte: Anzahl der geern-
teten Sta¨mme je Nutzung; unten: aufsummiertes Erntevolumen bzw. gescha¨digtes Volumen.
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Zyklusla¨nge: 40 Jahre
konventionelle Nutzung schonende Nutzung














































































































































Abbildung C.2: Simulationsergebnisse der Holznutzung bei einer Zyklusla¨nge von 40 Jahren;
oben: zeitlicher Verlauf des Stammvolumen (d ≥ 10 cm) im Bestand; mitte: Anzahl der geern-
teten Sta¨mme je Nutzung; unten: aufsummiertes Erntevolumen bzw. gescha¨digtes Volumen.
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Zyklusla¨nge: 60 Jahre
konventionelle Nutzung schonende Nutzung














































































































































Abbildung C.3: Simulationsergebnisse der Holznutzung bei einer Zyklusla¨nge von 60 Jahren;
oben: zeitlicher Verlauf des Stammvolumen (d ≥ 10 cm) im Bestand; mitte: Anzahl der geern-
teten Sta¨mme je Nutzung; unten: aufsummiertes Erntevolumen bzw. gescha¨digtes Volumen.
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Zyklusla¨nge: 80 Jahre
konventionelle Nutzung schonende Nutzung














































































































































Abbildung C.4: Simulationsergebnisse der Holznutzung bei einer Zyklusla¨nge von 80 Jahren;
oben: zeitlicher Verlauf des Stammvolumen (d ≥ 10 cm) im Bestand; mitte: Anzahl der geern-
teten Sta¨mme je Nutzung; unten: aufsummiertes Erntevolumen bzw. gescha¨digtes Volumen.
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Zyklusla¨nge: 100 Jahre
konventionelle Nutzung schonende Nutzung













































































































































Abbildung C.5: Simulationsergebnisse der Holznutzung bei einer Zyklusla¨nge von 100 Jahren;
oben: zeitlicher Verlauf des Stammvolumen (d ≥ 10 cm) im Bestand; mitte: Anzahl der geern-




P. J. Van der Meer und F. Bongers (1996) haben in ihren ausfu¨hrlichen Messungen die Lu¨cken-
bildungsdynamik eines zwo¨lf Hektar großen Waldgebietes beschrieben. Die Messungen wurden
in einem tropischen Regenwald in Franzo¨sisch-Guayana, Su¨damerika, vorgenommen. Da es sich
um eine andere Regenwaldformation handelt, ist die U¨bertragbarkeit auf einen malaysischen
Regenwald nicht selbstversta¨ndlich. Es hat sich jedoch gezeigt, daß die Lu¨ckenbildung in unter-
schiedlichen Regenwaldformationen a¨hnlich verla¨uft (Whitmore, 1993; Terborgh, 1993).
Im Hauptteil der angesprochenen Arbeit wird die Anzahl umfallender, bzw. gescha¨digter Ba¨ume
in Abha¨ngigkeit ihres Durchmessers dbh dargestellt. Wichtige Ergebnisse von Van der Meer und
Bongers, die fu¨r die Modellierung von Interesse sind:
• Ba¨ume, die beim Umfallen andere Individuen mitreißen, haben einen signifikant gro¨ßeren
Durchmesser dbh als ihre Opfer.
• Pro Hektar und Jahr entstehen 132m2 neue Gapfla¨che, wenn als Gap eine Lu¨cke im Kro-
nendach auf 20m Ho¨he betrachtet wird.
• Es fallen pro Hektar und Jahr 3 Ba¨ume selbst um, bzw. große A¨ste fallen ab; 12 Ba¨ume
pro Hektar und Jahr werden durch die Fallprozesse gescha¨digt oder erschlagen.
• Der qualitative Verlauf der durch umfallende Ba¨ume bescha¨digten oder erschlagenen
Ba¨ume entspricht der Stammzahl-Durchmesser-Verteilung des Bestandes, d. h. die Wahr-
scheinlichkeit ein Opfer umfallender Ba¨ume zu werden ist unabha¨ngig vom Stammdurch-
messer.
• Der qualitative Verlauf der umfallenden Ba¨ume entspricht nicht der Stammzahl-
Durchmesser-Verteilung des Bestandes, vielmehr fallen große Ba¨ume leichter um als kleine.
Diese Ergebnisse wurden im Kapitel 3.6.4 Mortalita¨t und Lu¨ckenbildungsdynamik beru¨cksich-
tigt.
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98 Anhang D. Messungen zur Lu¨ckenbildungsdynamik
Die relativen Stammzahl-Durchmesser-Verteilungen sind im einzelnen:




















































































Abbildung D.1: Messungen zur Lu¨ckenbildung nach Van der Meer und Bongers (1996); A:
Unbeeintra¨chtigte Ba¨ume; B: Selbstumfallende Ba¨ume; C: Erschlagene Ba¨ume; D: Bescha¨digte
Ba¨ume. Die Prozentangaben spiegeln die Verteilung in den Durchmesserklassen wieder, d. h.
100% entsprechen immer der am betrachteten Prozeß beteiligten Baumzahl.
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γi [-] Formfaktor der zylindrischen Baumstammapproximation
δi [-] Reduktionsfaktor fu¨r u¨bervolle Kronenschichten
κ [-] 2,389: Umrechnungsfaktor von mgCO2/(dm
2· h) zu todm/(ha ·a)
ρj [todm/m
3] Holzdichte
τj [-] Stammholzanteil an der oberirdischen Biomasse
A [m2] Grundfla¨che eines Transekts (typ. 400m2)
a0j [-] Koeffizient des Polynoms der Ho¨hen-Durchmesser-Beziehung
a1j [-] Koeffizient des Polynoms der Ho¨hen-Durchmesser-Beziehung
a2j [-] Koeffizient des Polynoms der Ho¨hen-Durchmesser-Beziehung
Bi [todm] oberirdische Biomasse pro Baum der Kohorte i
BSi [todm] Biomasse pro Sa¨mling
BTi [godm] Stammbiomasse pro Baum
ci [-] Kronenla¨nge
cPi [-] Anteil Kronenla¨nge an Gesamtho¨he
di [m] Stammdurchmesser in Brustho¨he, auch dbh genannt
dMj [m] maximaler Stammdurchmesser
dZi [mm/a] Durchmesserzuwachs in Brustho¨he
dbhi [m] Stammdurchmesser in Brustho¨he, im Modell durch d repra¨sen-
tiert
E+ [div.] maximale Abweichung einer Ergebnisgro¨ße der Sensitivita¨tsana-
lyse nach oben




F (z) [m2/m2] Kronenbedeckung
gbhi [m] Stammumfang in Brustho¨he
hi [m] Baumho¨he
hMj [m] maximale Baumho¨he
i [-] Kohortenindex
I0 [W/m
2] Lichteinfall u¨ber Kronendach
Ii [W/m
2] Lichteinfall u¨ber der Krone eines Einzelbaumes
IF [W/m
2] Lichteinstrahlung auf Waldboden
ISj [W/m







Li [-] aufsummierter Blattfla¨chenindex oberhalb einer Baumkrone
LAD [m2/m3] Blattfla¨chendichte
LAI(z) [-] Blattfla¨chenindex einer Kronenschicht
L˜AIj [-] Blattfla¨chenindex je Baum
m [-] Anzahl der Transekte
Mi [1/a] abgestorbene Ba¨ume
MCj [1/a] Mortalita¨tsrate in u¨bervollen Besta¨nden
MCYj [1/a] Mortalita¨tsrate in u¨bervollen Besta¨nden des Jungwuchses
MNi [1/a] normale Mortalita¨tsrate
MYj [1/a] Mortalita¨tsrate des Jungwuchses
MWj [1/a] artenspezifischer Wichtungsfaktor der Mortalita¨t
n(l, t) [-] Anzahl der Kohorten in Plot l zur Zeit t




2/ha] aufsummierte Basalfla¨che der den Baum i u¨berragenden Ba¨ume
Pi [mgCO2/(dm
2·h)] Photosyntheseproduktion pro Zeit und Blattfla¨che
PMj [mgCO2/(dm
2·h)]maximale Photosyntheseproduktion pro Zeit und Blattfla¨che
P˜i [todm/(ha · a)] Biomassenproduktion pro Zeit und Hektar
Pˆi [todm/a] Biomassenproduktion pro Zeit und Baum
Ri [todm/a] Respiration eines Einzelbaumes (inkl. Totholz)
RPj [1/a] spezifische Respirationsrate an der oberirdischen Biomasse
sj [-] Durchmesserverha¨ltnis Krone/Stamm
ST [div.] Standardwert eines Parameters
SVi [m
3] Stammvolumen eines Einzelbaumes
V [-] Variationsergebnis der Sensitivita¨tsanalyse
W [1/a] Fallwahrscheinlichkeit fu¨r abgestorbende Ba¨ume
t [a] Simulationszeit






godm Gramm organischer Trockenmasse
h Stunde
ha Hektar (= 10 000m2)
m Meter
mgCO2 Milligramm Kohlendioxid
todm Tonne organischer Trockenmasse
W Watt
